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Tämä pro gradu – tutkielma käsittelee rauduskoivun (Betula pendula Roth) yhteyttämisen 
eroja pohjoisesta ja eteläisestä Suomesta peräisin olevilla koivualkuperillä. 
Tutkielman päämääränä oli selvittää, eroavatko eri leveysasteilta peräisin olevien 
koivujen yhteyttämiseen liittyvät tärkeimmät mittasuureet toisistaan. Tämä tieto auttaa 
hahmottamaan pohjoisten metsien tulevaa sopeutumista muuttuvaan ilmastoon, sillä 
tulevaisuudessa yhä pohjoisemmat alueet tulevat kokemaan nykyilmaston mukaiset eteläisten 
alueiden lämpötilat. 
Tutkielman koivualkuperät edustavat luonnollisesti uusiutuneita suomalaisia metsiä ja 
niistä kloonatut yksilöt oli istutettu kahdelle paikkakunnalle Keski- ja Pohjois-Suomeen, 
Joensuuhun ja Kolariin. Aineisto kerättiin näiltä koekentiltä vuonna 2012. 
Yhteyttämistä mitattiin niin sanotulla avoimen kierron kaasunvaihtolaitteistolla, jolla 
saadaan tietoa hiilensidonnasta ja siihen liittyvistä hiilidioksidin ja vesihöyryn liikkeistä. 
Kaasunvaihtomittauksia suhteutettiin lisäksi klorofyllin määrästä mitattuun indeksiin. 
Tärkeimpänä asiana selvitettiin yhteyttämisen valovastetta, eli yhteyttämistä valon eri 
voimakkuuksilla, jonka mallintamisella voitiin vertailla eteläisen ja pohjoisen alkuperän 
yhteyttämisen ominaispiirteitä. 
Oleellisimpina tuloksina saatiin viitteitä siitä, että pohjoisen koivualkuperän 
valosaturoituneet yhteyttämistasot ovat eteläistä korkeampia ja että pohjoiset koivut sisälsivät 
enemmän klorofylliä. Klorofylli-indeksillä ei kuitenkaan ollut vahvaa yhteyttä 
valosaturoituneiden yhteyttämistasojen kanssa, joten se ei yksistään voi niitä selittää. 
Vuorokaudenaikoja vertailtaessa mielenkiintoisena tuloksena saatiin myös viitteitä siitä, että 
pohjoisen alkuperän valokompensaatiopiste ei nouse iltapäivisin. Tämä voi olla sopeuma 
pohjoisten leveysasteiden kasvukauden pitkään päivään, ja viittaa siihen, että pohjoiset koivut 
voivat yhteyttää tehokkaasti läpi vuorokauden. 
Hiilensidonta saattaa siis olla erilaista eri leveyasteilla. Muuttuva ilmasto tulee lisäksi 
todennäköisesti vaikuttamaan kaikkien leveysasteiden hiilensidontaan, joten suositeltavia 
jatkotutkimuksia rauduskoivualkuperille olisivat yhteyttämisen lämpötilavasteiden erojen 
tarkastelu, lisäselvitykset valosaturoituneiden yhteyttämistasojen eroista ja pohjoisten 
alkuperien mahdollisen ympärivuorokautisen yhteyttämiskyvyn selvittäminen. 
 
Tämä pro gradu – tutkielma sai rahoitusta ja toteutettiin osana Itä-Suomen Yliopiston 
projektia Changing climate and biological interactions related to forests (CABI). Siten tämä 
pro gradu – tutkielma on osa suurempaa kokonaisuutta ja tutkimussarjaa, jota varten myös 
tutkielmassa käytetyt koealueet on alun perin perustettu. 
  
  
UNIVERSITY OF EASTERN FINLAND 
Department of Biology 
TENKANEN, ANTTI: The light response of gas exchange in 
silver birch (Betula pendula Roth) 
of southern and northern origin 




This Master’s Thesis addresses the differences in photosynthesis of silver birch (Betula 
pendula Roth) origins from southern and northern Finland. 
The aim of this thesis was to investigate whether birches originating from different 
latitudes differ in their fundamental photosynthetic parameters. This information will help in 
understanding the future adaptation of northern forests to a changing climate, as in the future 
the northern latitudes will experience similar temperatures to those currently present at 
southern latitudes. 
The birch origins used in this thesis represent naturally regenerated Finnish forest 
stands and the individual birches cloned from them were planted in two locations in central 
and northern Finland, to Joensuu and Kolari. The data was collected from these experimental 
field sites in the year 2012. 
Photosynthesis was measured with a so called open flow gas exchange system, which 
provides information on carbon sequestration and associated movements of carbon dioxide 
and water vapour. The gas exchange measurements were also correlated against a chlorophyll-
index. The principal objective was to investigate the light response of photosynthesis, that is, 
photosynthesis at differing light intensities. By modeling this response, it was possible to 
compare specific photosynthetic parameters between the southern and the northern origin. 
The results are suggestive of higher light saturated photosynthetic levels and higher 
chlorophyll-index values in the northern origin compared to the southern. However, the 
chlorophyll-indices did not have a strong correlation with the light saturated levels of 
photosynthesis, and thereby cannot by themselves be the sole explanatory factor. An 
interesting result was obtained by comparing photosynthesis during different times of the day; 
the light compensation point in the northern origin does not rise during the afternoon hours. 
This could be an adaptation to the long day length during the growing season at northern 
latitudes and is indicative of the northern birches’ ability to efficiently photosynthesize 
throughout the day. 
Carbon sequestration may thus behave differently at different latitudes. In addition, 
climate change will most likely affect carbon sequestration at all latitudes. It is therefore 
advisable to further study the possible differences in photosynthetic temperature responses 
and light saturated levels of photosynthesis between silver birch origins from different 
latitudes, as well as to further investigate the possible diurnal photosynthetic activity of 
northern origins. 
 
This Master’s Thesis received funding from and was carried out as a part of the 
University Of Eastern Finland project Changing climate and biological interactions related to 
forests (CABI). As such this Master’s Thesis was part of a larger body of research, for which 
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A = nettofotosynteesi (µmol CO2 m-2 s-1) 
AIC = Akaiken informaatiokriteeri 
Amax = valosaturoitunut eli maksimaalinen nettofotosynteesi (µmol CO2 m-2 s-1) 
ANOVA = varianssianalyysi 
ATP = adenosiinitrifosfaatti 
CCI = chlorophyll content index, klorofylli-indeksi (yksikötön) 
CG = Common Garden 
CO2 = hiilidioksidi 
gb = rajapintakonduktanssi (mol H2O / CO2 m-2 s-1) 
gm = mesofyllikonduktanssi (mol H2O / CO2 m-2 s-1) 
gs = ilmarakokonduktanssi (mol H2O / CO2 m-2 s-1) 
H2O = vesi 
IRGAs = infra-red gas analyzers, infrapunakaasuanalysaattorit 
LED = light emitting diode, hohtodiodi 
LES = leaf economics spectrum (Wright ym. 2004), “lehtiekonomiahypoteesi” 
LMA = leaf mass per area, lehtimassa pinta-alaa kohden (esim. g m-2, LMA = 1/SLA) 
LME = linear mixed effects model, lineaarinen sekamalli 
ML = maximum likelihood 
NADPH = nikotiiniamidiadeniinidinukleotidifosfaatti 
NLME = nonlinear mixed effects model, epälineaarinen sekamalli 
O2 = happi 
PAR = photosynthetically active radiation, fotosynteettisesti aktiivinen säteily 
ppm = parts per million, miljoonasosa 
PPFD = photosynthetic photon flux density, fotosynteettisen fotonivuon tiheys (μmol fotoneita m-2 s-1) 
PSII = fotosysteemi II 
q(Φ) = kvanttisaanto (apparent quantum yield) (µmol CO2 µmol-1 fotoneita) 
REML = restricted maximum likelihood 
RH % = suhteellinen ilmankosteus (relative humidity) 
RuBisCO = ribuloosi-1,5-bisfosfaatti karboksylaasi/oksygenaasi 
SLA = specific leaf area, lehden pinta-ala per kuivapaino (esim. m2 g-1) 
STOMRT = stomatal ratio, ilmarakojen suhde lehden ylä- vs. alapinnalla 
WUE = water use efficiency, vedenkäytön tehokkuus, tässä ns. intrinsinen WUE (A / gs) 




Rauduskoivu (Betula pendula Roth) on pohjoisella havumetsävyöhykkeellä laajalle levinnyt 
lehtipuu, jolla on suuri merkitys metsien ekosysteemeille. Se on Suomessa lähinnä 
kangasmailla (Metsäntutkimuslaitos 2013) valossa viihtyvä pioneerilaji, jolle nopea kasvu on 
tärkeää (Atkinson 1992). Se selviää monenlaisissa olosuhteissa eikä yleensä ole maalajin tai 
maaperän ravinteikkuuden suhteen vaatelias (Atkinson 1992, Rousi ym. 2012). Koivut ovat 
eräitä boreaalisen alueen päälajeista, ja Suomessakin 17 % puuston kokonaistilavuudesta on 
koivua, josta rauduskoivun osuus on 4 prosenttiyksikköä (Metsäntutkimuslaitos 2013). 
Suomen metsäresursseista on tehty simulaatioita, joissa on verrattu nykyilmaston mukaisia 
metsävaraennusteita tulevan lämpötilan nousemisen (simulaatioissa +4 °C sadassa vuodessa) 
mukaisiin ennusteisiin. Näiden perusteella metsän uudistuminen ja poistuma, mahdollisia 
ihmisen tekemiä istutuksia huomioimatta, johtavat hienoiseen kokonaismetsävarojen kasvuun 
Suomen yleisimpien puulajien osalta vuoteen 2050 mennessä (Talkkari 1998). Simulaatiot 
kuitenkin ennustavat, että ilmastonmuutos tulee lisäämään puuston kokonaistilavuutta vain 
Pohjois-Suomessa, kun taas etelässä kokonaistilavuuden odotetaan laskevan. Saman 
ennusteen mukaan puulajikoostumuksen odotetaan muuttuvan yleisesti niin, että metsämänty 
(Pinus sylvestris L.) ja metsäkuusi (Picea abies L.) tulevat laajalti korvautumaan 
rauduskoivulla (Talkkari 1998). Samanaikaisesti lämpötilan nousun ennustetaan 
kokonaisuudessaan siirtävän Suomen boreaalisten metsien eteläistä rajaa 600–700 km 
pohjoisemmaksi (Kellomäki & Kolström 1992). Rauduskoivu siis todennäköisesti 
tulevaisuudessa kasvaa vieläkin pohjoisempana kuin nykyään. Vielä on kuitenkin epäselvää, 
kuinka puiden geneettinen ja ympäristöön sopeutuminen (adaptaatio ja akklimaatio) tulevat 
tähän vaikuttamaan. 
Laajan levinneisyysalueen omaavien puulajien pohjoisilla populaatioilla 
arvioidaan olevan eteläisiä parempi hiilensidontakyky, koska pohjoisilla on havaittu 
suuremmat fotosynteesi- ja kaasunvaihtotasot (esim. ilmarakojen johtokyky), mahdollisesti 
koska näin ne voisivat kompensoida pohjoisen lyhyempää kasvukautta (Gornall & Guy 2007, 
Soolanayakanahally ym. 2009, Kaluthota ym. 2015), vaikka toisenlaisiakin tuloksia on saatu 
(Pointeau & Guy 2014). Ilmastonmuutokseen liittyen rauduskoivun yhteyttämistehokkuuden 
ennustetaan kasvavan lämpötilojen noustessa, vaikka kohoava lämpötila ilmeisesti sulkeekin 
lehtien ilmarakoja (Mäenpää ym. 2011). Eteläisten kasvien levitessä pohjoiseen ja varsinkin 
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pohjoisten kasvien altistuessa uusille lämpötila- ja sadantaolosuhteille pienetkin muutokset 
yhteyttämisessä ja hiilensidonnassa voivat vaikuttaa eliöyhteisöihin suurella alueella. 
Yhteyttämisessä mahdollisesti esiintyviä eroja eteläisten ja pohjoisten koivupopulaatioiden 
välillä ja niiden sisäisen vaihtelun suuruutta ei kuitenkaan vielä kunnolla tunneta. 
Itä-Suomen Yliopiston Kasvien ekofysiologia – ryhmä on perustanut kolmella 
paikkakunnalla toimivan ns. Common Garden (CG) – siirtoistutuskokeen eteläiseen, keski-
seen ja pohjoiseen Suomeen. Koekentillä kasvaa 26 rauduskoivugenotyyppiä kuudelta alkupe-
räpaikkakunnalta leveysasteiden 60–67°N väliltä. (Projektin verkkosivut: 
http://www.uef.fi/fi/birchadaption/). Tämänhetkisen tiedon mukaan projekti on ensimmäinen 
kloonatuilla rauduskoivuilla tehty CG – koe, jossa kasvimateriaali on kerätty laajalta maantie-
teelliseltä leveysastegradientilta luontaisesti uudistuneista metsistä. CG – kokeen tarkoitukse-
na on selvittää rauduskoivupopulaatioiden välistä ja sisäistä geneettistä vaihtelua tutkimalla 
niiden morfologisia, fysiologisia, metabolisia ja fenologisia ominaisuuksia. Koe tuottaa tietoa 
sekä boreaalisten metsien sopeutumisesta ilmastonmuutokseen että mahdollisia tulevia koivun 
siirtoistutuksia varten. Tämä koivujen yhteyttämiseen keskittyvä pro gradu – tutkielma on osa 
tätä CG – koetta. 
2 ILMASTONMUUTOS ASETTAA HAASTEITA SOPEUTUMISELLE 
2.1 Ilmastonmuutos ja eliöiden vasteet siihen 
Maahan kohdistuvaan nettosäteilypakotteeseen eniten vaikuttavan ihmisperäisen 
kasvihuonekaasun, ilmakehän hiilidioksidin (CO2), pitoisuuden globaali keskiarvo lähenteli 
vuoden 2014 loppupuolella 400 ppm (miljoonasosaa) (IPCC 2007, IPCC 2013, Dlugokencky 
& Tans 2014). Hiilidioksidipitoisuuden kasvua ja monia muita ilmastoon vaikuttavia 
muutoksia on voitu seurata noin sata vuotta taaksepäin menevästä aineistosta (IPCC 2007, 
IPCC 2013). Vuoteen 2100 mennessä ilmastonmuutoksen odotetaan johtavan 
maailmanlaajuisesti noin 3 °C asteen keskilämpötilan nousuun, pohjoisilla leveysasteilla ja 
arktisella alueella nousu on mahdollisesti jopa 6,5 °C (IPCC 2007, IPCC 2013). Pohjoisella 
pallonpuoliskolla 1900-luvun jälkimmäisen puoliskon aikana lämpenemistahti on jo 
todennäköisesti ollut suurempaa kuin minään muuna 50-vuotisjaksona viimeisen 1300 vuoden 
aikana (IPCC 2007). Suuretkaan välittömät leikkaukset hiilidioksidipäästöihin eivät tule 
pysäyttämään monia jo tapahtuvia muutoksia (IPCC 2013). 
Suomessa 2000–luvun loppuvuosikymmenille mentäessä vuoden keskilämpötila 
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on ennusteiden mukaan 2 – 6 °C korkeampi kuin vertailujaksona 1971 – 2000, tosin jo 
lähivuosikymmeninä ennustetaan ~ 1 °C lämpenemistä. Eniten lämpenevät talvet, jotka 
lämpenevät lisäksi nopeiten pohjoisessa. Samanaikaisesti sademäärät kasvavat, nekin eniten 
pohjoisessa. Pitkän aikavälin ennusteiden mukaan vuosisadan lopun lämpötilat tulevat Keski-
Lapissa vastaamaan nykyistä Etelä-Suomea. Kasvien kasvun ja selviytymisen kannalta 
oleelliset tekijät, kesien pilvisyys ja siten auringonvalon määrä, eivät tule Suomessa ilmeisesti 
muuttumaan. Lumen ja lumipeitteisten päivien määrä tulee vähenemään, varsinkin syksyisin 
ja keväisin. Vuosisadan loppuun mennessä terminen kasvukausi (eli ne päivät, jolloin 
vuorokauden keskilämpötila > 5 °C) tulee pidentymään 1 – 1.5 kuukaudella ja kasvukauden 
lämpösummat (jotka saadaan vähentämällä jokaisena kasvukauden päivänä vuorokauden 
keskilämpötilasta 5 °C ja laskemalla tästä saadut lämpötilajäännökset yhteen) tulevat 
kasvamaan selvästi niin, että myönteisimpienkin ennusteiden mukaan esimerkiksi keskiseen 
Suomeen kertyy lämpösummaa saman verran kuin lounaissaaristoon nykyään (vrt. kuva 3, 
jossa näkyvät nykyiset lämpösummakertymät Suomessa) (Jylhä ym. 2009). 
Ilmastonmuutos vaikuttaa eliöihin sekä kohoavien lämpötilojen että 
hiilidioksidipitoisuuksien kautta (mm. Parmesan & Yohe 2003), mutta ilmastolliset ja 
ekologiset muutokset ovat alueellisesti heterogeenisiä (Walther ym. 2002, IPCC 2007, IPCC 
2013) ja syy-seuraussuhteiden tutkiminen on ollut hankalaa, koska yhdenmukaista ekologista 
aineistoa on vasta muutamalta vuosikymmeneltä (mm. Walther ym. 2002). Lisäksi globaalien 
ilmastotapahtumien yhdistäminen eliöiden ominaisuuksissa tapahtuviin muutoksiin hukkuu 
helposti paikallisten (ei-ilmastollisten) muutostekijöiden luomaan hälyyn (Parmesan & Yohe 
2003). Eliöyhteisöjen uudelleenjärjestymisestä ilmastonmuutoksen takia on kuitenkin jo 
todistusaineistoa (mm. Walther ym. 2002) ja meta-analyyseissä lämpenemisen aiheuttaman 
vaikutuksen suunta on ollut ennustetun mukainen noin 80 %:lle lajeista (Root ym. 2003). 
Eliöiden ja eliöyhteisöjen erilainen reagointi muutoksiin voi muuttaa toisistaan 
riippuvaisten ja keskenään kilpailevien lajien suhteita yksilömäärien tiheyden muutoksilla, 
levinneisyysalueiden rajojen levittäytymisellä napoja kohti ja ylemmäs korkeussuunnassa, 
morfologian ja alleelifrekvenssien muutoksilla ja fenologian eli vuosittain toistuvien 
elämänkiertotapahtumien (muninnan, muuttojen, kukinnan jne.) muutoksilla (Root ym. 2003). 
Muun muassa kevätfenologian aikaistuminen noin 1 – 3 päivällä vuosikymmentä kohti näkyy 
laajassa joukossa taksonomisia ryhmiä eläimistä kasveihin (mm. Myneni ym. 1997, Parmesan 
& Yohe 2003, Root ym. 2003, Rousi & Pusenius 2005, Rousi & Heinonen 2007) ja nämä 
muutokset täsmäävät ilmastonmuutosennusteisiin, eivätkä johdu paikallisista, lyhytaikaisista 
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ilmiöistä (Parmesan & Yohe 2003). Muutokset fenologisisten tapahtumien ajoituksessa 
saattavat eriaikaistaa toisistaan riippuvien eliöiden aiemmin synkronoituneita rytmejä 
arvaamattomalla tavalla (mm. Zhou ym. 1995, Myneni ym. 1997, Walther ym. 2002, 
Tikkanen & Julkunen-Tiitto 2003) ja muuttaa ekosysteemien nettotuotantoa (Myneni ym. 
1997). Erilaiset vasteet ilmastonmuutokseen ja ympäristöolosuhteisiin, reaktiona nopeisiin 
muutoksiin ja mahdollisesti valmiiksi ihmisen toiminnan häiritsemissä ekosysteemeissä, ovat 
eliöryhmien ekologisen dynamiikan suurimmat tämänhetkiset haasteet (Schneider & Root 
1998 Root ym. 2003 mukaan, Walther ym. 2002). 
Ilmastonmuutoksen myötä lajit mahdollisesti leviävät uusille leveyspiireille ja 
erilaisiin valo-olosuhteisiin. Populaation leviämisnopeus on sitä suurempi, mitä etelämpää tai 
merenpinnasta katsottuna matalammalta se on peräisin, kun taas jo valmiiksi pohjoisessa tai 
korkealla olevat populaatiot levittäytyvät yhä pohjoisemmaksi ja korkeammalle hitaammin 
(Walther ym. 2002). Ilmastonmuutos vaikuttaa eliöihin eri tavoin eri leveysasteilla niin, että 
vaikutukset ovat suurimpia pohjoisilla leveysasteilla, joilla myös lämpeneminen on suurinta 
(Root ym. 2003). Erilaisen lämpenemisen lisäksi toinen tärkeäksi epäilty syy erilaisiin 
vasteisiin on fotoperiodi eli valojakson pituus. Valojaksoisuus, jolla tarkoitetaan 
vuodenaikojen edetessä tapahtuvia muutoksia päivänpituudessa, on käytännössä muuttumaton 
abioottinen maapallon akselikallistuman ja kiertoradan aiheuttama ilmiö. Vaikka lämpötilat ja 
sadanta muuttuvat, valojaksot pysyvät samoina. Päivänpituus vaihtelee vuodenaikojen lisäksi 
kuitenkin myös leveysasteittain; eri leveysasteilla kasvavat kasvit saavat samana 
vuodenaikana eri verran valoa päivän mittaan, ja jos laji leviää uusille leveysasteille, altistuu 
se samalla uusille valojaksoille, jotka voivat toimia sille leviämisesteenä tai luoda 
kilpailuetua. Esimerkiksi eteläisessä ja pohjoisessa Suomessa kasvit altistuvat erilaiselle valon 
määrälle ja valon spektrin laadulle, koska pohjoisemmaksi mentäessä valon tulokulman 
vuodenaikaisvaihtelu muuttuu ja punaisen aallonpituusalueen valon määrän suhde siniseen 
kasvaa (Kondratyev 1969). Varsinkin korkeammilla leveysasteilla kasvaville kasveille 
valojaksoisuus on tärkeää, koska ne säätävät kasvunsa ja kehityksensä sen ja vuodenaikojen 
lämpötilajaksoisuuden mukaan (Saikkonen ym. 2012). 
2.2 Kasvien sopeutuminen ilmastonmuutokseen 
Mahdollisia kasvien mukautumistapoja ilmastonmuutokseen ovat geneettinen ja 
epigeneettinen evoluutio, fenotyyppinen plastisuus ja levinneisyyden muutokset. Geneettinen 
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monimuotoisuus auttaa kasveja mukautumaan ilmastonmuutokseen ja sen mukanaan tuomiin 
uusiin lajienvälisiin interaktioihin. Fenotyyppinen plastisuus tulee kuitenkin olemaan 
kasveille ensimmäinen keino sopeutua muuttuvaan ilmastoon sen tuottamien nopeiden 
vasteiden takia (mm. Nicotra ym. 2010). 
Fenotyyppisellä plastisuudella tarkoitetaan kaikkia niitä (biokemiallisia ja 
fysiologisia) ilmiasuja, joita populaation genotyyppi voi tuottaa vasteena muutokseen 
ympäristössään. Jokaisen organismin plastisuudella on molekyylibiologiset rajansa; ärsykkeet 
havaitaan ja niihin reagoidaan geenitranskription säätelyllä, kromatiinin muokkauksilla, tai 
transkriptionjälkeisellä muokkauksella. Plastiset vasteet voivat joko parantaa tai heikentää 
eliön fitnessiä (jälkeläistuotannolla mitattua menestystä); kokonaisvaste syntyy adaptiivisten 
ja ei-adaptiivisten (joita on esimerkiksi kasvin elintoimintojen mukauttaminen resurssipulaan) 
osavasteiden summana. Plastisuutta voidaan tutkia kasvien fysiologiasta ja ekologisesta 
lokerosta kertovien funktionaalisten ominaisuuksien (kuten hiilensidonnan ja vedenkäytön 
tehokkuuden) avulla (mm. Nicotra ym. 2010). On saatu vahvaa näyttöä, että kautta lajirajojen 
esiintyy tiettyjä yhteyksiä hiilensidonnan ja fysiologisten ominaisuuksien välillä, jolloin 
hiilensidontaa tutkimalla voidaan ennustaa muitakin kasvien ominaisuuksia, ja toisin päin. 
Wright ym. (2004) muotoileman niin sanotun ”maailmanlaajuisen lehtiekonomiahypoteesin” 
(leaf economics spectrum, LES) mukaan yhteyttämisellä on esimerkiksi typpipitoisuuden 
kanssa voimakas positiivinen korrelaatio ja lehden pinta-alaa kohden lasketun massan (leaf 
mass per area, LMA) kanssa negatiivinen korrelaatio typen määrästä riippumatta, mikä johtuu 
ilmeisesti tukevampien lehtien erilaisesta, kaasujen diffuusiota ja valon määrää rajoittavasta, 
rakenteesta (Wright ym. 2004). On vielä kuitenkin aikaista sanoa, miten paljon fenotyyppistä 
plastisuutta voidaan ennustaa yksistään funktionaalisista ominaisuuksista (mm. Nicotra ym. 
2010), eikä erittäin laajoja levinneisyysalueita omaavien kasvilajien osalta kunnolla tunneta 
LES-hypoteesin paikkansapitävyyttä (Gornall & Guy 2007). 
Fenotyyppinen plastisuus tulee olemaan ilmastonmuutokseen sopeutuville 
lajeille, kuten pohjoiseen leviävälle koivulle, tärkeää. Varsinkin alkuvaiheessa, ennen 
geneettisten sopeutumien syntyä, se saattaa mahdollistaa lajille sen tämänhetkistä suuremman 
levinneisyysalueen, tai selviämisen nykyisestä poikkeavissa olosuhteissa. Plastisuutta ei 
kuitenkaan yleensä ole otettu huomioon ilmastonmuutokseen liittyvissä lajien 




2.3 Rauduskoivu ja ilmastonmuutos 
Rauduskoivu hyötynee ilmastonmuutoksesta muiden puulajien kustannuksella (Talkkari 1998) 
ja levinnee yhä pohjoisemmaksi (Kellomäki & Kolström 1992, Talkkari 1998), ja sillä onkin 
osoitettu olevan hyvä kyky mukautua ja selvitä erilaisissa lämpötila- ja sadantaolosuhteissa 
(Rousi ym. 2012). Lämpötilan nouseminen näyttää rauduskoivulla olevan yhteydessä 
suurempaan lehtien lukumäärään, lehtien kokonaispinta-alaan, spesifiseen lehtipinta-alaan 
(SLA, lehden pinta-ala per kuivapaino), parempaan verson pituus- ja paksuuskasvuun ja 
parempaan yhteyttämistehokkuuteen (Mäenpää ym. 2011). Etelästä pohjoiseen leviävät 
populaatiot tulevat saamaan myös enemmän valoa vuorokauden mittaan, vaikka niiden 
kasvukausi lyheneekin eteläisiin kasvupaikkoihin verrattuna. 
Koivun, kuten muidenkin lehtipuiden, menestymiseen liittyy kuitenkin 
epävarmuustekijöitä, kuten asettaako pohjoisten ja eteläisten populaatioiden kasvukauden 
pituudesta johtuva mahdollisesti erilainen yhteyttämis- ja hiilensidontakyky ne erilaiseen 
asemaan (Gornall & Guy 2007, Soolanayakanahally ym. 2009, Pointeau & Guy 2014, 
Kaluthota ym. 2015). 
Yksikotisena tuulipölytteisenä lajina rauduskoivu tuottaa ilmaan siitepölyhuipun 
aikoihin tuhansia siitepölyhiukkasia kuutiometrillä, ja koska rauduskoivun siitepöly 
käyttäytyy lähes kuten ihmisperäiset aerosolit, voi se levitä jopa eteläisestä Suomesta 
pohjoiseen Suomeen saakka (Sofiev ym. 2006). Eteläinen geenivirta saattaa siis auttaa 
pohjoisia rauduskoivuja sopeutumaan tulevaisuuden ilmastoon, mutta eteläisten ja pohjoisten 
populaatioiden erilaiset kukinta-ajat voivat haitata sen tapahtumista (Rousi ym. 2011). Joka 
tapauksessa tällä hetkellä suurin osa rauduskoivun geneettisestä vaihtelusta näyttää löytyvän 
yksittäisten populaatioiden sisältä, ei niinkään populaatioiden väliltä (Järvinen ym. 2003, 
Palme ym. 2003, Rusanen ym. 2003), mikä viittaa siihen, että populaatioiden välillä tapahtuu 
pölyttymistä. Jääkauden jälkeen rauduskoivun rekolonisaatio Eurooppaan tapahtui ilmeisesti 
kahtena aaltona, joista yksi tuli idästä ja yksi lännestä. Geneettisessä aineistossa nämä kaksi 
pääpopulaatiota näkyvät vielä nykyäänkin (Järvinen ym. 2003, Palme ym. 2003), joten 




3 KAASUNVAIHTO, YHTEYTTÄMINEN JA FOTOSYNTEESITUTKIMUS 
3.1 Fotosynteesi ja kaasujenvaihto 
Kasvien suorittama valokemiallinen hiilensidontaan tähtäävä yhteyttäminen (fotosynteesi) ja 
lehtien ilmarakojen kautta tapahtuva kaasuaineenvaihdunta ovat erottamattomasti toisiinsa 
liittyviä kasvien elintoimintoja. Ilmaraot ovat lehtien ylä- ja/tai alapinnan epidermin 
erikoistuneiden solujen muodostamia huokosia, joita pitkin kaasut pääsevät kulkemaan lehden 
löyhän hohkatylppysolukon ja ulkoilman välillä. Ilmarako muodostuu huulisoluparista, joka 
määrää sen koon ja säätää nestejännityksellä sen aukinaisuus-asteen. Fotosynteesiä varten 
kasvi vaihtaa ilmarakojen kautta lehden ja ympäröivän ilman välillä pääasiassa hiilidioksidia 
(CO2), vettä (H2O) ja happea (O2). Kasvit voivat säädellä ilmarakojensa aukinaisuutta, ja siten 
kaasunvaihtoa. Aukinaisuuden säätely on tarpeellista, sillä hiilidioksidin sisäänotto ja 
samainaikainen veden haihtuminen on väistämätön kompromissi. Toisaalta veden haihdutus 
on myös oleellista kasvin sisäiselle nesteenvirtaukselle ja myös jäähdyttää lehtiä. Ilmarakojen 
läpi kulkevan kaasun määrää säätää myös ilmarakojen määrä (tiheys) lehdellä ja koko. 
Ilmarakojen koosta, aukinaisuus-asteesta ja tiheydestä johtuvaa ilmarakojen johtokykyä 
sanotaan ilmarakokonduktanssiksi (stomatal conductance, gs). Tämän lisäksi johtokykyyn 
vaikuttaa niin sanottu rajapintakonduktanssi (boundary layer conductance, gb), joka aiheutuu 
muun muassa lehden pinnan rakenteista ja kaasujen liikkeistä lehden pinnan lähettyvillä 
(Flexas ym. 2012b). Nykyään ajatellaan, että ilmarakojen ja rajapinnan lisäksi johtokykyyn 
vaikuttaa suuresti myös lehden mesofyllin vastustus kaasujen kulkeutumiselle (Flexas ym. 
2012c), jolloin puhutaan mesofyllikonduktanssista (mesophyll conductance, gm), joka 
tarkoittaa siis kaikkia niitä esteitä, joita kaasut kohtaavat matkallaan lehden sisäosissa 
fotosynteesikoneiston luo (Bernacchi ym. 2002, Flexas ym. 2012c). Ilmarako- ja 
rajapintakonduktanssi asettavat kaasujenvaihdolle puhtaasti fysiologiset ja fyysiset rajat, 
mesofyllikonduktanssi sen sijaan saattaa riippua monista muistakin syistä, kuten lämpötilasta 
ja diffuusionopeuksista eri väliaineissa. Johtokykyyn vaikuttavat tekijät voitaisiin jakaa näitä 
pienempiinkin osasiin, sillä kaasut kohtaavat pitkällä matkallaan lehden ja kloroplastikalvojen 
läpi monia erilaisia sen diffuusiota hidastavia esteitä. Kaasunvaihtoa ja ilmarakoja tutkimalla 
voidaan tutkia fotosynteettistä hiilensidontaa, ja juuri näin fotosynteesitutkimus käytännössä 
syntyi 1900-luvun alussa (Bernacchi ym. 2002, Flexas ym. 2012b, Flexas ym. 2012c). 
Fotosynteesin avulla kasvi tuottaa tarvitsemiensa aineenvaihduntatuotteiden 
esiasteet. Ilmasta otettu tai kasvin soluhengityksestään kierrättämä hiilidioksidi pelkistetään 
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lehden kloroplasteissa ja solulimassa sokereiksi veden ja auringosta tulevan valoenergian 
avulla. Ensimmäinen vaihe yhteyttämisessä ovat kloroplastien tylakoidikalvostolla tapahtuvat 
valosta riippuvat reaktiot. Auringosta valo saapuu kvantittuneina fotoneina eri 
aallonpituusalueilta, jotka fotosynteesissä napataan kloroplasteissa sijaitsevaan 
elektroninsiirtoketjuun. Elektroninsiirtoketju koostuu joukosta erikoistuneita 
proteiinikomplekseja ja se tuottaa väliaikaisia energian varastoja yhteyttämisen seuraavaa 
vaihetta, varsinaista hiilensitomista, varten. Ketjussa fotonit ensin energisoivat fotosysteemi – 
nimisten proteiini-pigmenttikompleksien reaktiokeskusten elektroneja, jotka sitten kulkevat 
ketjua pitkin ja lopulta pelkistävät NADP+:n (nikotiiniamidiadeniinidinukleotididifosfaatin). 
Tähän kuluneet elektronit täytyy korvata, ja ne saadaan veden fotolyysistä. Korvaavien 
elektronien ja sivutuotteena syntyneen hapen lisäksi vedestä irrotetut protonit pystyvät 
pyörittämään ATP-syntaasia, joka tuottaa ATP:tä (adenosiinitrifosfaattia). ATP:tä ja 
NADPH:ta tarvitaan yhteyttämisen seuraavassa vaiheessa, kloroplastien stroomassa 
tapahtuvissa valosta riippumattomissa reaktioissa. Näiden reaktioiden aikana, Calvinin 
syklissä, RuBisCO-entsyymin (ribuloosi-1,5-bisfosfaattikarboksylaasi / oksygenaasi) avulla 
hiilidioksidi sidotaan ja pelkistetään, ja siinä oleva hiili päätyy siten syklin välituotteisiin, 
erityisesti trioosifosfaatteihin ja fruktoosi-6-fosfaatteihin, mutta myös muihin 
metaboliitteihin, joista muut aineenvaihduntatuotteet kasvissa rakennetaan (Sharkey ym. 
2012). 
Fotosynteesin tehokkuus riippuu monista tekijöistä. Melko ihanteellisissakin 
oloissa se on yleensä jollakin tavalla rajoittunutta. Esimerkiksi RuBisCO-entsyymi on 
eräänlainen pullonkaula; RuBisCO:n suorittama karboksylaatio on melko hidas reaktio ja 
hiilidioksidin lisäksi RuBisCO sitoo myös happea (ribuloosi-1,5-bisfosfaatin oksygenaatio, 
ilmaston nykyoloissa noin joka neljännessä sitomistapahtumassa), jolloin RuBisCO osallistuu 
fotorespiraatioon. Lisäksi fotosynteesin alkuvaiheessa veden fotolyysissä syntyvä happi, josta 
osa käytetään kasvin omaan soluhengitykseen ja osa poistetaan ilmarakojen kautta, on 
ärhäkästi reagoiva ja haitallinen aine. Ylimääräisen hapen poistaminen ilmarakojen kautta tai 
kemiallisesti ”tukahduttamalla” on välttämätöntä, sillä vapaat happiradikaalit aiheuttavat 
fotosynteesikoneistolle ja muille happiradikaalien syntypaikkojen lähellä sijaitseville 
rakenteille vaurioita (Sharkey ym. 2012). Fotosynteesi on altis myös ympäristötekijöille. 
Lämpötila vaikuttaa esimerkiksi tylakoidikalvojen läpäisevyyteen ja siten muun muassa 
protonien liikkeisiin, ja fotosynteesiin osallistuvat proteiinit toimivat parhaiten tietyissä 
lämpötiloissa. Ironisesti myös valo itsessään aiheuttaa ongelmia, joka näkyy lähinnä 
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fotosysteemi II (PSII) – nimisen proteiini-pigmenttikompleksin toiminnassa. Tällöin puhutaan 
fotoinhibitiosta, jossa PSII:n D1 – osaproteiini toimii ikään kuin sulakkeena; sen hajotus ja 
korvaaminen uusilla D1 – osaproteiineilla on fotoinhibitiolta suojaava jatkuvasti tapahtuva 
prosessi, joka kuitenkin myös vaikuttaa elektroninsiirtoketjun toimintaan (Sharkey ym. 2012). 
Laajemmin käsitettynä fotoinhibitiona voidaan ajatella mitä tahansa prosessia, joka näkyy 
fotosynteesitasojen laskuna; esimerkiksi elektroninsiirtoketjun fotolyysikoneiston 
hajoaminen, ketjun alajuoksun osasten liiallinen pelkistystila tai Calvinin syklissä tuotettujen 
sokerien suuri määrä tavalla tai toisella estävät elektronien virtaamista hiilensidontaa kohti ja 
tuottavat korkea-energistä (hyvin reaktiivista ja siten myrkyllistä) singlettihappea. 
Fotoinhibitiota voivat siis aiheuttaa joko alku- tai loppupään eksitaatio – / hapetus-pelkistys – 
tapahtumat (mm. Sharkey ym. 2012). 
Merkittävä osa, mahdollisesti jopa 60 %, kaikesta lehden typestä käytetään 
valoa nappaaviin proteiini-pigmenttikomplekseihin (Valladares ym. 2012). Tämän takia typpi 
on yleensä ekosysteemin perustuotantoa vahvasti rajoittava tekijä. Proteiini-
pigmenttikompleksien typpeä sisältävillä klorofylleillä on fotosynteesissä tärkeä suora rooli. 
Niiden erilaiset muodot (erityisesti maakasveilla klorofyllit a ja b) ja apupigmentit nappaavat 
fotoneita ja siirtävät niitä elektroninsiirtoketjun aloitukseen (Sharkey ym. 2012). Klorofylli- ja 
apupigmenttipitoisuudet kasveissa voivat muuttua erilaisten ympäristötekijöiden, kuten 
ravinnemäärien, typenpuutteen, kasvuolosuhteiden ja stressitekijöiden, vaikutuksesta (Ashraf 
& Harris 2013). Yleensä esimerkiksi karotenoidien määrä suhteessa klorofyllien määrään 
kasvaa, kun kasvi altistuu stressille (mm. Filella ym. 1995, Peñuelas & Filella 1998, 
Richardson & Berlyn 2002). Klorofyllejä voidaan mitata pitoisuuksina kemiallisesti 
määrittämällä mutta myös indekseinä optisesti kasvin lehdissä olevien yhdisteiden 
transmittanssi- tai reflektanssi-ominaisuuksia hyödyntäen (mm. Opti-Sciences Inc. [ei vuotta], 
Peñuelas & Filella 1998). Optinen klorofylli-pitoisuuksien mittaaminen on nopea, melko 
tarkka ja nykyään laajasti käytetty menetelmä, jolla on useita eri sovelluskohteita (kts. esim. 
Peñuelas & Filella 1998, Tegelberg ym. 2004, Atkinson ym. 2006, Liberloo ym. 2007). 
Optiset menetelmät antavat luotettavia tuloksia, mutta indeksien kalibrointi jokaiselle lajille 
erikseen on välttämätöntä, jos tulokset haluaa ilmoittaa pitoisuuksina (Richardson ym. 2002). 
Vaikka typpipitoisuudet helposti korreloivat fotosynteesin ja siihen suoraan 
osallistuvan koneiston osasten kanssa, ei vielä tarkalleen tiedetä miten typen sijoittumista 
säädellään kasveissa. Klorofylli – ja RuBisCO – pitoisuudet lehdissä pidetään ilmeisesti 
korkeina fotosynteesitasojen säätöä varten. Typpipitoisuuden ja fotosynteesin korrelaatio ei 
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kuitenkaan välttämättä johdu fotosynteesikoneiston typen tarpeesta, vaan toisinpäin, eli tietyn 
typpipitoisuuden ylläpitämiseen tarvittavasta fotosynteesitasosta (Laisk ym. 2005). 
3.2 Fotosynteesin valovaste 
Fotosynteesimittauksissa nettofotosynteesi (A) tarkoittaa hiilihydraateiksi sitoutunutta 
hiilidioksidia, eli kaiken fotosynteesin sitoman CO2:n ja hengitykseen käytetyn CO2:n 
erotusta. Nettofotosynteesin valovaste tarkoittaa fotosynteesitasoja erilaisissa valon määrissä. 
Valovastemittauksilla voidaan nykyään melko rutiininomaisesti saada tietoa kasvien 
sopeutumisesta ympäristöolosuhteisiin, kuten erilaisiin valo-, kosteus- ja lämpötilaoloihin 
(Lin ym. 2008). Valovastetta voidaan tutkia altistamalla kasvin lehden fotosynteesikoneisto 
eri valotasoille ja mittaamalla nettofotosynteesi kussakin valotasossa. Kun fotosynteesi 
mitataan askeleittain täydellisestä pimeydestä (0 μmol fotoneita m-2 s-1) täyttä 
auringonpaistetta (noin 2000 μmol fotoneita m-2 s-1, Sharkey & Raschke 1981) vastaavaan 
valotasoon, saadaan näkyviin tyypillisesti epälineaarinen vaste (kuva 1). 
 
Kuva 1. Tyypillinen nettofotosynteesin valovaste (todellisesta fotosynteesiaineistosta 
piirretty). Nettofotosynteesi (y-akseli) on mitattu useilta eri valotasoilta (x-akseli). 
 
Ääretön määrä tällaisia pistemittauksia tuottaisi käyrän, joka muistuttaa 
jotakuinkin hyperbelia (kuva 2). Käytännössä laitteistorajoituksen vuoksi pistemittauksia 
voidaan tehdä vain muutamasta valotasosta ja väliin jäävien valotasojen fotosynteesitasot 
interpoloidaan epälineaarisen regressiomallin avulla. Käyrän muoto selittyy erilaisilla 
fotosynteesiä edistävillä ja rajoittavilla tekijöillä. Alhaisemmilla valotasoilla, käyrän 
alkupäässä, valon määrä toimii fotosynteesille rajoittavana tekijänä. Valo aiheuttaa myös 
fotoinhibitiota. Varsinkin korkeilla valotasoilla se näkyy valosaturoituneen nettofotosynteesin 
tasoja rajoittavana (mm. Leverenz ym. 1990), mutta myös matalammat, luonnossa aina läsnä 
olevat valotasot riittävät aiheuttamaan sitä (mm. Bolhár-Nordenkampf ym. 1991, Werner ym. 
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2001 mukaan), joten se on käyrän muodossa aina läsnä. Toisaalta käyrän muoto selittyy myös 
lehden mesofyllin eri kerrosten eriaikaisesta valosaturoitumisesta, eli eriaikaisesta 
reaktiokeskusten sulkeutumisesta, koska nämä eri kerrokset vaativat erilaisia valon määriä 
saturoituakseen (Valladares ym. 2012). Valovastekäyriä voidaan tarkastella kuvailemalla 
niiden eri elementtejä (mm. Sharkey ym. 2012). Tärkeimpiä elementtejä on kolme: 1) 
Kvanttisaannoksi (q(Φ), apparent quantum yield) sanotaan käyrän alkupään lineaarisen osan 
kulmakerrointa. Se on fotosynteettisen tehokkuuden mittari, joka kertoo valokemiallisten 
tuotteiden määrän absorboituja fotoneita kohden ja kuvaa hyvin aukinaisten fotosysteemi II – 
kompleksien määrää (Valladares ym. 2012). 2) Valosaturoitunutta eli maksimaalista 
nettofotosynteesiä (Amax) kuvaa käyrän huipun asymptootti. 3) Valokompensaatiopisteeksi (Φ, 
light compensation point) sanotaan valotasoa, jossa hiilensidonta vastaa tismalleen 
hengistystasoa, eli nettofotosynteesi on 0 (kuva 2). Näiden lisäksi käyrää kuvaavaan yhtälöön 
lisätään joskus esimerkiksi hengitystä kuvaava parametri R, eli hengitystaso, kun valotaso on 
nolla. Myös muita parametrejä voidaan tarkastella, kuten käyrän kuperuutta (θ, convexity), 
mutta yleensä on haluttavaa, että parametreilla on selkeä biologinen tulkinta, kuten edellä 
kuvatuilla. Perinteisesti monet fotosynteesitutkimukset on tehty kertaluontoisina 
pistemittauksina tarkastelemalla vain käyrän valosaturoitunutta aluetta, mutta tällaisella 
tarkastelulla ei välttämättä esimerkiksi pystytä erottamaan toisistaan valoon ja varjoon 
akklimoituneita lehtiä, joiden käyrän muoto saattaa olla erilainen (mm. Long ym. 1996). 
 
Kuva 2. Tyypillinen nettofotosynteesin valovastekäyrä (todellisesta fotosynteesiaineistosta 
piirretty). Amax = valosaturoitunut nettofotosynteesi, q(Φ) = kvanttisaanto, Φ = 
valokompensaatiopiste. Valokompensaatiopiste on valotaso, jossa käyrä leikkaa x-akselin. 




3.3 Vedenkäytön tehokkuus 
Kaasunvaihdon avulla lasketun fotosynteesin mittaamisen jälkeen voidaan laskea muitakin 
hyödyllisiä määreitä. Yksi yleisimmin käytetyistä on kasvin (lehden) vedenkäytön 
tehokkuutta kuvaava suure WUE (water use efficiency). WUE kuvaa sitä, kuinka monta 
hiilidioksidimolekyyliä yhteyttäminen on sitonut suhteessa tämän aikana ilmaraoista 
poistuneeseen veteen. WUE voi vaihdella paljonkin kasvilajista/lajikkeesta toiseen ja kasvin 
ja sen kasvuympäristön ominaisuuksien mukaan, ja kasvien evoluution edetessä WUE – 
suhde on ilmeisesti kasvanut (Medrano ym. 2012). WUE voidaan laskea kahdella eri tavalla, 
välittömänä WUE:na (instantaneous WUE = nettofotosynteesi/hengitys = A / R) tai ns. 
intrinsisenä WUE:na (intrinsic WUE = nettofotosynteesi/ilmarakokonduktanssi A / gs) (mm. 
Medrano ym. 2012). Nämä molemmat kertovat kuitenkin jotakuinkin samasta asiasta, 
lyhytaikaisesta vedenkäytöntehokkuudesta. Pidempiaikaisesta WUE:sta kertoisi ainoastaan 
kemiallinen määritys, jonka avulla laskettaisiin lehteen sitoutuneen hiilen isotoopin 13C määrä 
suhteessa 12C määrään. Tämä perustuu siihen, että normaalioloissa RuBisCO suosii 
kevyempää 12C:ta, mutta jos kasvilla on hyvä vedenkäytöntehokkuus, on sen solunsisäinen 
hiilidioksidikonsentraatio pienempi, jolloin RuBisCO ei enää samalla tavalla pysty suosimaan 
12C:ta. Tästä johtuen suurempi 13C:12C suhde kertoo paremmasta WUE:sta (mm. Livingston 
ym. 1999, Gornall & Guy 2007). 
WUE:n vaihteluiden taustalla olevien syiden tulkinta voi olla hankalaa, mutta se 
voi auttaa esimerkiksi mahdollisen vesistressin havaitsemisessa. Veden puutteesta kärsivän 
kasvin gs ja sitä kautta A ovat pieniä, mutta A / gs on korkea (Medrano ym. 2012), eli 
kuivemmissa olosuhteissa WUE:n pitäisi kasvaa (Livingston ym. 1999). Mekanismit, joilla 
vesistressi vaikuttaa kasvin ilmarakokonduktanssiin ja fotosynteesiin ovat kuitenkin 
monimutkaisempia, eikä niitä tunneta hyvin (Wang 2011). 
Kasvin biomassan kuivapaino korreloi positiivisesti WUE:n kanssa ja 
hyväkasvuisilla kasvigenotyypeillä korkean WUE:n on havaittu liittyvän nimenomaan niiden 
parempaan fotosynteesiin, eikä matalampaan ilmarakokonduktanssiin (Livingston ym. 1999). 
Pioneerilajien Amax – ja gs – tasot ovat molemmat yleensä korkeita ja niiden WUE matala, 
vaikka ympäristöolosuhteet aiheuttavat näissä vaihtelua (Medrano ym. 2012). WUE korreloi 
positiivisesti myös kasvin käytössä olevan typen määrän kanssa, vaikkakin vastakkaisiakin 




4 TUTKIELMAN TAVOITTEET 
Tässä pro gradu – tutkielmassa selvitettiin rauduskoivun fotosynteesin hiilensidontatasoja 
pohjoista ja eteläistä Suomea edustavista rauduskoivupopulaatioista kahdella Common 
Garden (CG) – koekentällä. Työn päätavoite oli selvittää, onko eteläisellä ja pohjoisella CG – 
koekentällä kasvavien koivualkuperien (ryhmiteltynä kentittäin) välillä eroja 
nettofotosynteesin valovasteen parametreissa Amax, q(Φ) ja Φ. Lisäksi selvitettiin eroavatko 
nämä fotosynteesiparametrit vuorokaudenajoittain ja eroavatko ilmarakokonduktanssitasot, 
klorofylli-indeksit ja vedenkäytön tehokkuus alkuperien välillä sekä korreloivatko 
ilmarakokonduktanssitasot ja klorofylli-indeksit fotosynteesitasojen kanssa. Erojen 
tutkimisella pyrittiin havaitsemaan rauduskoivun fotosynteesin mahdollinen eriytyminen 
eteläiseen ja pohjoiseen ekotyyppiin, eli sopeutuminen näihin toisistaan poikkeaviin 
ympäristöolosuhteisiin. Taustalla oli kiinnostus siitä, kuinka rauduskoivu tulee sopeutumaan 
Suomen muuttuvaan ilmastoon. 
 
Työssä tarkasteltavat tutkimuskysymykset olivat: 
1) Nettofotosynteesiparametrit poikkeavat alkuperittäin (/ kentittäin). 
2) Vuorokaudenaika (aamu-/iltapäivä) vaikuttaa nettofotosynteesiparametreihin. 
3) Ilmarakokonduktanssitasot poikkeavat alkuperittäin (/ kentittäin). 
4) Vedenkäytön tehokkuus (Amax / gs) poikkeaa alkuperittäin (/ kentittäin). 
5) Klorofylli-indeksit poikkeavat alkuperittäin (/ kentittäin). 
6) Ilmarakokonduktanssitasot korreloivat nettofotosynteesitasojen kanssa. 
7) Klorofylli-indeksit korreloivat nettofotosynteesitasojen kanssa. 
 
Pro gradun yhdeksi tavoitteeksi muodostui aineiston käsittelyn edetessä myös yrittää 
mallintaa mitattuja fotosynteesin valovasteita parhaalla mahdollisella tavalla. Mallintamisella 




5 AINEISTO JA MENETELMÄT 
5.1 Koivumateriaali, Common Garden – koekentät, taimien istutus ja koejärjestelyt 
Koe toteutettiin rauduskoivulla (Betula pendula Roth.) niin sanottuna Common Garden (CG) 
– kokeena (mm. Conover & Schultz 1995). Common Garden – kokeet soveltuvat hyvin 
luonnossa tapahtuvien realististen vasteiden mittaamiseen. Tällaisilla siirtoistutuskokeilla 
voidaan parhaiten tutkia eri genotyyppien fenotyyppisiä vasteita joukolle ympäristömuuttujia 
useammassa paikassa samaan aikaan (mm. Conover & Schultz 1995). Kaikkia tekijöitä ei 
kuitenkaan voida ottaa huomioon, ja jo koekenttä itsessään vaikuttaa tutkimuksen realismiin; 
koekenttä on yksilajinen ympäristö, jossa lähipuiden juuret ja hyönteiset vaikuttavat toisiinsa. 
Siirtoistutuskokeiden avulla pyritään havaitsemaan geneettisiä eroja, mutta tuloksiin voivat 
vaikuttaa myös yksilöiden ennen siirtoa kokemat olosuhteet (Conover & Schultz 1995). 
UEF:n Kasvien ekofysiologia – ryhmän CG – kokeessa oli mukana 6 kasvialkuperää ja 3 
istutuspaikkaa, toisin sanoen jokaisella 3 istutuspaikalla kasvoi kasviyksilöitä jokaisesta 6 
alkuperästä. Tässä pro gradussa näistä mukana oli 2 alkuperää ja 2 istutuspaikkaa. 
CG – kokeet toteutettiin kloonatulla kasvimateriaalilla, jotta koekentille 
voitaisiin istuttaa emopuilleen identtisiä yksilöitä ja siten vertailla useampaa saman 
genotyypin yksilöä. Kloonausta varten koivun silmuja kerättiin talvella 2009 Suomesta 
kuudella eri leveysasteella sijaitsevasta koivupopulaatiosta / alkuperästä luontaisesti 
uudistuneista metsistä leveyspiirien 60°N–67°N väliltä. Alue kattaa käytännössä 
rauduskoivun tämänhetkisen suomalaisen levinneisyysalueen etelä-pohjoissuunnassa 
(Lampinen ym. 2012). Jokaisesta alkuperästä kerättiin materiaalia useammasta emopuusta eli 
genotyypistä (kuva 3). Näistä tuotettiin mikrolisäämällä kokeissa tarvittavat yksilöt. 
Alkuperäpaikkakunnista pohjoiset kuuluvat jotakuinkin samaan kasvuvyöhykkeeseen, mutta 















Kuva 3. Suomen kartta, johon on mer-
kitty kaikki CG – koekentät (■) ja 
koivujen alkuperäpaikkakunnat (●). 
Näkyvissä ovat myös vuoden keski-
määräiset lämpösummat (°C, merkitty 
vyöhykkeinä) Kuva: Heimonen ym. 
(2014). 
Kuva 4. Hedelmäpuiden ja puuvartisten koristekasvien 
kasvuvyöhykkeet eli menestymisvyöhykkeet Suomessa. 
Luvallisesti mukaillen Ilmatieteen laitos 2012a: 
http://ilmatieteenlaitos.fi/kasvuvyohykkeet. 6.11.2012. 
Selite:  
1A Suotuisan suven alue, Ahvenanmaa 
1B 
Mantereen paras, 
Lounais- ja etelärannikko Helsinki-Rauma 
2 
Järvien ja peltojen vyöhyke, 
Porista Savonlinnaan (Lopin alkuperä) 
3 
Suomen perusmaisemaa, 
Vaasasta Kiteelle (Joensuun CG) 
4 
Mäkiseutujen ja lakeuksien vyöhyke, 
Kokkolasta Joensuuhun 
5 
Tasankojen, soiden ja vaarojen vyöhyke, 
Oulusta Kolille 
6 
Vedenjakajamailta Lapin porteille, 
Kemi-Ylitornio-Kuhmo 
7 
Etelä- ja Keski-Lappi 
(Kolarin CG ja Kittilän alkuperä) 




Taimet istutettiin vuoden 2010 maaliskuussa kasvihuonetiloihin sopeutumaan luonnollisiin 
oloihin (Heimonen ym. 2014). Vuoden 2010 heinäkuussa koivut siirtoistutettiin kolmelle eri 
paikkakunnalle Suomeen: Joensuuhun (kasvitieteellisen puutarhan Botanian ulkopuutarhaan), 
Kolariin (Kolarin Metsäntutkimuslaitoksen viereen) ja Tuusulaan (Metsäntutkimuslaitoksen 
Ruotsinkylän tutkimusmetsään) (Heimonen ym. 2014). Paikkakunnat sijaitsevat etelä-
pohjoinen – suunnassa kaukana toisistaan (kuva 3) ja paikkakuntien välinen etäisyys asettaa 
ne toisistaan poikkeaville kasvuvyöhykkeille (kuva 4) (Ilmatieteen laitos 2012a,b). Kentillä 
kasvoi viidessä lohkossa yhteensä 26 genotyyppiä (2 kappaletta / genotyyppi = 260 tainta + 
koekenttiä reunustavat samoista genotyypeistä istutetut vaippataimet). Tutkimustaimien 
istutusväli kentillä oli 1,2 x 1,2 metriä ja istutushetkellä taimien keskipituus oli 37 cm 
(Heimonen ym. 2014). Silmumateriaalin kerääminen, mikrolisääminen ja istutus toteutettiin 
tämän pro gradun ulkopuolella CG – projektin yhteydessä. 
Tämän tutkielman aineisto kerättiin vuonna 2012 Joensuun ja Kolarin 
koekentiltä, eli keskistä ja pohjoista Suomea edustavilta koekentiltä. Alkuperistä mukana 
olivat Lopen ja Kittilän alkuperät, eli kaikista eteläisin ja kaikista pohjoisin (3 genotyyppiä / 
alkuperä, genotyypit L1, L6, L14 ja K1, K11, K15). Mukana olevat koekentät ja alkuperät 
ovat ilmasto- ja valaistusolojen suhteen hyvin erilaisilta alueilta (kuvat 3 ja 4, taulukko 1). 
 
Taulukko 1. Koivumateriaalin alkuperien koordinaatit, koodit ja genotyyppien määrät. Vuo-
den 2012 sademäärät ja lämpösummat ja vuosien 1995–2013 keskimääräinen ilman lämpötila 
ovat myös esitettyinä (Haylock ym. 2008). Viimeisissä sarakkeissa on esitetty mittausjaksojen 
keskipaikkeille sijoittuvan päivän päivänpituus tunneissa (suluissa hämärän pituus tunneissa) 
tai vaihtoehtoisesti polaaripäivän pituus ja ajanjakso, jolle se osuu (Moisio 2014). 
 









Koodi 67°KI 60°LO - - 
Genotyyppien määrä 3 3   
Sadanta 2012 (mm) 597.7 780.7 585.4 752.8 
Lämpösumma 2012 (°C) 730.6 1306.9 716.8 1313.3 
Lämpötila 1995–2013 (°C) 0.2 4.8 0.3 3.6 
Päivän pituus 25.6.2012 (h) - 19 (2.5) - 20 (2) 











Koekenttäalueet poikkeavat ympäristöltään toisistaan. Joensuussa kentän läheisyydessä 
menee tie ja kentän eteläpuolella lähellä koekentän rajaavaa aitaa kasvaa suuri puu, jonka 
juuret ja varjo ulottuvat koekentälle. Tämän lisäksi kentältä löytää kasvitieteellisestä 
puutarhasta sinne levinneitä kasveja ja muutaman kerran kesän aikana huomattiin, että 
kasvitieteellisen puutarhan kastelujärjestelmän sadettimet kastelivat koekenttää osittain, 
vaikka ne oli pyritty kytkemään pois päältä (kuva 5, yleiskuva Botanian koekentästä). 
Kolarissa koekentän lähellä kulkee joki ja kentän lähellä kasvaa melko paljon puita, jotka 
varjostavat alueen eteläpuolta. Vaippataimia koekentillä on Kolarissa kentän länsipuolella 1. 
ja 2. lohkon reunalla, Botanialla vain kentän itäpuolella 5. lohkon reunalla. CG – koekentät 
poikkeavat toisistaan myös maaperän ominaisuuksien perusteella, mutta molemmissa 








Taulukko 2. Maaperän ominaisuudet CG - koekentillä. Näytteet on otettu jokaisesta viidestä 
lohkosta molemmilta kentiltä. Arvot ovat mediaaneja / arvojen rajoja (Heimonen ym. 2015). 
 
  Joensuu CG Kolari CG 
Orgaanisen aineen määrä (%) 3–6 6–12 
pH 6.0–6.1 4.9–5.5 
Kalsium (mg/l) 870 380 
Fosfori (mg/l) 8.5 20.8 
Kalium (mg/l) 46 59 
Magnesium (mg/l) 100 29 
Rikki (mg/l) 4.4 8.7 




Kasvukaudet Joensuussa ja Kolarissa ovat varsin erilaisia. Vuonna 2012 Ilmatieteen laitoksen 
määrittämän termisen kasvukauden (vuorokauden keskilämpötila pysyvästi > +5 °C) pituus 
Joensuussa oli 167 päivää (6.5. - 19.10.2012), kun Kolarissa se oli vain 144 päivää (16.5. – 
6.10.2012). Kasvukauden 2012 lämpösummat olivat 1291 vuorokausiastetta Joensuussa ja 
736 vuorokausiastetta Kolarissa. Tehoisan lämpötilan summaa kertyy silloin, kun 
vuorokauden keskilämpötila on yli +5 °C ja summaan lasketaan vain +5 °C asteen yläpuolelle 
jäävä osa. Sadesumma vuonna 2012 Joensuussa oli 509 mm ja Kolarissa 319 mm (Ilmatieteen 
laitos 2013). Sadesummien eroon vaikuttaa se, että vuoden 2012 kesän sadannassa oli isoja 
paikallisia eroja. Joensuussa satoi vertailukauteen 1980 – 2010 verrattuna jopa puolitoista 
kertaa normaalia enemmän, kun taas Kolarissa jäätiin alle vertailukauden keskiarvon 
(Ilmatieteen laitos 2012c). Koekenttien välillä on eroja myös lumipeitteen kestossa ja 
keskimääräisessä lumensyvyydessä (Ilmatieteen laitos 2015). Koekenttiä lähimmät 
Ilmatieteen laitoksen havaintoasemat sijaitsevat Joensuussa Botanialla aivan koekentän 
vieressä (Linnunlahden havaintoasema), mutta Kolarin koekenttää lähin asema sijaitsee 
Kittilässä (Kittilän kirkonkylän havaintoasema). Ylläolevat havainnot ovat näiltä asemilta 
(Ilmatieteen laitos 2013). Lämpötiloja ja sadesummia voidaan tarkastella myös suuremmilta 
maantieteellisiltä alueilta keskiarvotettuna (Haylock ym. 2008, interpoloidut säätiedot 
taulukko 1), jolloin ne ovat hieman yksittäisistä sääasemista poikkeavia. 
5.2 Mittauslaitteisto ja mittaukset 
Tutkielman aineisto koostuu kaasunvaihto–, ilmarakokonduktanssi– ja klorofyllimittauksista. 
Aineisto kerättiin kesällä 2012 Joensuussa ja Kolarissa, joten koivut kasvoivat tällöin koeken-
tillä toista kokonaista kasvukauttaan. Mittaukset tehtiin Joensuussa kesäkuussa (13.6. – 
29.6.2012) ja Kolarissa heinäkuussa (3. – 7.7.2012). Kolarissa tehtyjen mittausten myöhempi 
ajanjakso oli ajoitettu niin, että siellä kasvavien koivujen kasvukausi oli heinäkuussa mittaus-
ten aikaan suurin piirtein samassa vaiheessa kuin Joensuussa kesäkuussa. Lisäksi Joensuussa 
tehtiin loppukesästä (25.7. – 1.8.2012) ylimääräinen pieni koe. CG – koekentiltä mitattaviksi 
arvottiin kasveja niin, että jokaisesta lohkosta mukaan tuli 1 kutakin tutkielmassa mukana 
ollutta genotyyppiä, jolloin samasta genotyypistä saatiin todellisia toistoja ja tutkielman koe-
asetelma vastaa satunnaistettua lohkokoetta (kuva 6). Kaikki mittaukset tehtiin sateettomina 
päivinä klo 9 – 15. Aamupäivämittauksiksi laskettiin mittaukset klo 9 – 12, iltapäivämittauk-
siksi mittaukset klo 12 – 15. Erottelu tehtiin näin sen perusteella, että mittausten alkuvaihees-
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sa Joensuun CG:llä fotosynteesitasojen havaittiin puolenpäivän jälkeen laskevan, ilmeisesti 
ilmarakojen sulkeutumisen takia. Kolarin CG:llä tehtiin myöhemmin kesällä tarkoituksella 
samasta kasvista aamu- ja iltapäivämittauksia. Molemmilla CG – koekentillä tehtiin mittauk-







Kuva 6. Joensuun ja Kolarin koekenttien istutus- ja tutkimuslohkojärjestykset. Tässä 
tutkielmassa mukana olevat yksilöt on lihavoitu. Näkyvissä myös tutkimuslohkojen 
numerointi. 
  
1 2 5 JOENSUU Pohjoinen ↑
3 4
A B C D E F G H I J K L M N O P Q R S T U V W
1 2001 2002 2003 2004 2005 2006 2007 2008 2009 2055 2056 2057 2058 2059 2060 2061 2062 2063 2228 2229 2250 2251 2270
2 2018 2017 2016 2015 2014 2013 2012 2011 2010 2072 2071 2070 2069 2068 2067 2066 2065 2064 2227 2230 2249 2252 2269
3 2019 2020 2021 2022 2023 2024 2025 2026 2027 2073 2074 2075 2076 2077 2078 2079 2080 2081 2226 2231 2248 2253 2268
4 2036 2035 2034 2033 2032 2031 2030 2029 2028 2090 2089 2088 2087 2086 2085 2084 2083 2082 2225 2232 2247 2254 2267
5 2037 2038 2039 2040 2041 2042 2043 2044 2045 2091 2092 2093 2094 2095 2096 2097 2098 2099 2224 2233 2246 2255 2266
6 2054 2053 2052 2051 2050 2049 2048 2047 2046 2108 2107 2106 2105 2104 2103 2102 2101 2100 2223 2234 2245 2256 2265
7 2109 2110 2111 2112 2113 2114 2115 2116 2117 2163 2164 2165 2166 2167 2168 2169 2170 2171 2222 2235 2244 2257 2264
8 2126 2125 2124 2123 2122 2121 2120 2119 2118 2180 2179 2178 2177 2176 2175 2174 2173 2172 2221 2236 2243 2258 2263
9 2127 2128 2129 2130 2131 2132 2133 2134 2135 2181 2182 2183 2184 2185 2186 2187 2188 2189 2220 2237 2242 2259 2262
10 2144 2143 2142 2141 2140 2139 2138 2137 2136 2198 2197 2196 2195 2194 2193 2192 2191 2190 2219 2238 2241 2260 2261
11 2145 2146 2147 2148 2149 2150 2151 2152 2153 2199 2200 2201 2202 2203 2204 2205 2206 2207 2218 2239
12 2162 2161 2160 2159 2158 2157 2156 2155 2154 2216 2215 2214 2213 2212 2211 2210 2209 2208 2217 2240
Pohjoinen ↓
J I H G F 3104 3105 3106 3107 3108 23
22 3113 3112 3111 3110 3109 3103 3102 3101 3100 3099 22
21 3114 3115 3116 3117 3118 3094 3095 3096 3097 3098 21
20 3123 3122 3121 3120 3119 3093 3092 3091 3090 3089 20
19 3124 3125 3126 3127 3128 3084 3085 3086 3087 3088 19
18 3133 3132 3131 3130 3129 3083 3082 3081 3080 3079 18
KOLARI 3 2 17 3134 3135 3136 3137 3138 3074 3075 3076 3077 3078 17
5 4 1 16 3143 3142 3141 3140 3139 3073 3072 3071 3070 3069 16
15 3144 3145 3146 3147 3148 3064 3065 3066 3067 3068 15
14 3153 3152 3151 3150 3149 3063 3062 3061 3060 3059 14
13 3154 3155 3156 3157 3158 3055 3056 3057 3058 13
12 3162 3161 3160 3159 E D C B A 12
3054 3053 3052 3051 3050 11
S R Q P O N 3045 3046 3047 3048 3049 10
3270 3269 3268 3267 3266 3265 M L K J I H G 3044 3043 3042 3041 3040 9
3259 3260 3261 3262 3263 3264 3169 3168 3167 3166 3165 3164 3163 3035 3036 3037 3038 3039 8
3258 3257 3256 3255 3254 3253 3170 3171 3172 3173 3174 3175 3176 3034 3033 3032 3031 3030 7
3247 3248 3249 3250 3251 3252 3183 3182 3181 3180 3179 3178 3177 3025 3026 3027 3028 3029 6
3246 3245 3244 3243 3242 3241 3184 3185 3186 3187 3188 3189 3190 3024 3023 3022 3021 3020 5
3235 3236 3237 3238 3239 3240 3197 3196 3195 3194 3193 3192 3191 3015 3016 3017 3018 3019 4
3234 3233 3232 3231 3230 3229 3198 3199 3200 3201 3202 3203 3204 3014 3013 3012 3011 3010 3
3223 3224 3225 3226 3227 3228 3211 3210 3209 3208 3207 3206 3205 3005 3006 3007 3008 3009 2




Mittauksiin käytettiin LI-6400 – kaasunvaihtolaitetta, jossa on avoin kaasujen kierto ja 
lehtikyvettiin rakennetut infrapunakaasuanalysaattorit (infra-red gas analyzers, IRGAs) (LI-
COR 6400, LI-COR Biosciences, Lincoln, NE, USA). Laite mittaa nettofotosynteesiä (A) ja 
ilmarakokonduktanssia (gs) käyttäen von Caemmererin & Farquharin (1981) kehittämiä 
yhtälöitä. Laite laskee nämä suureet pinta-alapohjaisesti (A = µmol CO2 m
-2 s-1, gs = mol H2O 
m-2 s-1), mutta eri sovelluksia varten ne voitaisiin laskea myös massa-pohjaisesti. 
Infrapunakaasuanalysaattorit mittaavat CO2:n ja H2O:n määrät lehtikyvetin näy-
tekammiossa ja referenssikammiossa, ja A ja gs lasketaan näiden erotuksista (Anon. 2005). 
Laite tallentaa mittaustilanteessa monia muitakin suureita, kuten solunsisäisen hiilidioksidipi-
toisuuden. Laitteella voidaan säätää lehdelle annettavan valon määrä, läpikulkevan ilman hii-
lidioksidin määrä, lämpötila ja ilmavirtauksen nopeus. 
LI-6400:ssa valo tuotetaan LED-lampuilla. Lehtikyvetin LED-valot tuottavat 
fotosynteettisesti aktiivisen säteilyspektrin omaavaa valoa (photosynthetically active 
radiation, PAR) aallonpituusalueelta 400 nm – 700 nm. Valonlähteenä käytetyn 6400-02B – 
sensoripään LED-lamppujen tuottama puna-sininen säteily ei kuitenkaan vastaa luonnollisen 
auringonvalon laaja-alaista spektriä, vaan on spektriltään kahden aallonpituusalueen 
läheisyydestä piikkimäistä. Ensimmäisen piikin keskus sijaitsee noin 670 nanometrissä 
(punainen valo) ja toisen, suhteellisessa intensiteetissä pienemmän, piikin keskus noin 465 
nanometrissä (sininen valo) (Anon. 2005). Punainen LED-valo soveltuu hyvin 
fotosynteesitutkimukseen (Tennessen ym. 1994) ja sinisen valon lisäys mahdollistaa 
ilmarakokinetiikan tutkimisen, koska sininen valo vaikuttaa punaista enemmän ilmarakojen 
avautumiseen (Sharkey & Raschke 1981). Vesistressaantuneet lehdet kuitenkin yhteyttävät 
punaisilla LED-valoilla valkoiseen laajemman spektrin auringonvaloon verrattuna 
huonommin (Tennessen ym. 1994), mikä pitää ottaa mittauksia suunniteltaessa huomioon 
niin, ettei mukaan oteta ainakaan yhtään selkeästi kuivunutta puuta. LEDien tuottaman valon 
määrä mitataan irradianssina (W/m2), joka muutetaan sensorikohtaisella muuntokertoimella 
fotosynteettisen fotonivuon tiheydeksi (photosynthetic photon flux density eli PPFD, µmol 
fotoneita m-2 s-1, 1 µmol m-2 s-1 = 6.022 * 1017 fotonia m-2 s-1) (Biggs [ei vuotta]). 
Fotosynteesikirjallisuudessa PAR/PPFD termejä käytetään joskus kuvaamaan samaa asiaa. LI-
6400 mittaa sekä lehtikyvetin sisäisen että laitteen ulkopuolelta (auringosta) tulevan säteilyn 
määrän erillisillä sensoreilla, joten selvyyden vuoksi lehtikyvetin lukema ilmoitetaan tästä 
25 
 
eteenpäin merkinnällä PPFDi. 
Mittaukset tehtiin täysin auenneista, ehjistä ja terveistä pitkäverson lehdistä lat-
vasta laskettuna noin kymmenennen lehden korkeudelta. Mitattaviksi valittiin yleensä varjos-
sa olevia lehtiä, mutta sen tarkemmin niitä ei valittu ilmansuunnan mukaan. Mittauslehdiksi 
valittiin vain sellaisia, jotka täyttivät lehtikyvetin kokonaan, jotta mitattava lehtipinta-ala olisi 
vakio, eikä pinta-alaa siten tarvitsisi myöhemmin ottaa huomioon. Mukaan ei valittu kasvitau-
tisia tai punertavia lehtiä, jotka olisivat voineet vaikuttaa tuloksiin. 
Lehtikyvetin valon määrää säädeltiin mittauksen aikana suuremmista intensitee-
teistä pienempiin. Lehtien kaasunvaihdon mittaamiseksi ja valovastekäyrien muodostamiseksi 
käytetyt valointensiteetit (PPFDi) olivat järjestyksessä seuraavanlaiset. Joensuussa käytettiin 
yleensä intensiteettejä, joissa aluksi oli useita korkeita arvoja, kuten 5 kertaa 2000 tai 3 kertaa 
2500 µmol fotoneita m-2 s-1, joita seurasivat arvot 1800, 1500, 1250, 1000, 750, 500, 300, 
150, 100, 50, 25, 0, 2000 µmol m-2 s-1. Kolarissa käytettiin joka päivä samoja PPFDi-arvoja: 
3x2500, 2000, 1800, 1500, 1250, 1000, 750, 500, 300, 150, 100, 50, 25, 0, 2000 µmol m-2 s-1. 
Lehden annettiin akklimoitua kuhunkin valotasoon noin 2 minuuttia ennen mittauksen teke-
mistä. Aina mittaussarjojen alussa lehdestä mitattiin kaasunvaihto useita kertoja korkealla 
PPFDi-arvolla, jotta voitaisiin varmistua lehden ilmarakojen olevan mahdollisimman avautu-
neita, sillä valon määrä vaikuttaa suoraan ilmarakojen avautumisasteeseen (Sharkey & 
Raschke 1981). Lisäksi mittaussarjoissa viimeisenä säädettiin aina täysi valotaso (2000 µmol 
m-2 s-1), jotta seuraava mitattava lehti ei olisi heti mittaussarjan alussa pimeässä kammiossa, 
mikä vaikuttaisi ilmarakoja sulkevasti. Todelliset mitatut PPFDi-arvot poikkeavat hieman 
ennalta säädetyistä arvoista johtuen valonlähteen ja sensorien toiminnasta. Tällaisen virheen 
voi tuottaa esimerkiksi sen jännitteen muuttuminen, jolla laite säätää halutun PPFDi-arvon. 
Virheet ovat kuitenkin hyvin pieniä (esimerkiksi jos haluttu PPFDi = 2000, mitattu PPFDi 
saattaa olla 2001). 
Näytekammioon menevän ilman hiilidioksidipitoisuus pidettiin tasaisena niin, 
että pitoisuus oli kaikissa mittauksissa 380 µmol mol-1 CO2, eli 380 ppm, joka oli hieman al-
haisempi kuin senhetkinen todellinen keskimääräinen ilman hiilidioksidipitoisuus globaalisti 
(helmikuu 2012: 393.05 ppm, Dlugokencky & Tans 2014). Näytekammion jäähdytinblokin 
(peltier-elementin) lämpötila pidettiin tasaisesti 22 °C – asteessa ja näytekammion sisäinen 
suhteellinen ilmankosteus (relative humidity, RH %) pyrittiin pitämään ~ 55 %:ssa säätämällä 
näytekammioon tulevan ilman kokonaistilavuutta, mistä johtuen ilman virtauksen tilavuus siis 
vaihteli mittauksittain. Lehden ylä- ja alapuolisten ilmarakojen suhdetta kuvaavan stomatal 
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ratio (STOMRT) – muuttujan arvona käytettiin 0:aa, koska rauduskoivulla ilmarakoja on vain 
lehden alapinnalla. 
Kaasunvaihtomittauksista saatiin samanaikaisesti aineistoa eri valotasoilla ta-
pahtuvan nettohiilensidonnan lisäksi valosaturaatiokohdan (PPFDi = 1800 µmol m-2 s-1) ilma-
rakokonduktanssista (gs), ja intrinsinen WUE laskettiin jakamalla valosaturaatiokohdan netto-
hiilensidonta valosaturaatiokohdan ilmarakokonduktanssilla (WUE = Amax / gs). Valosaturaa-
tiokohdaksi ajateltiin valotaso, jossa oletettavasti useimpien yksilöiden nettofotosynteesi oli 
saavuttanut asymptootin, mutta ei ollut vielä lähtenyt laskuun (eli arvioitu Amax). Joensuussa 
loppukesästä tehdyssä pienessä erillisessä kokeessa selvitettiin erittäin korkeiden valotasojen 
(PPFDi >> 2000 µmol m-2 s-1) vaikutusta nettofotosynteesin valovasteeseen muutoin samoilla 
mittausparametreilla kuin varsinaisissa kokeissa. Käyrän muoto alkaa korkeimmilla valota-
soilla kääntyä laskuun fotoinhibition takia (Leverenz ym. 1990), joten näiden mittausten avul-
la voitiin todeta, olivatko varsinaiset mittaukset tehty läheltä todellista valosaturaatiokohtaa, 
vai jo käyrän alaspäin kääntyneestä osasta. Ylimääräisten mittausten yhteydessä lehden annet-
tiin akklimoitua jokaiseen valotasoon noin 10 minuuttia mittausten välillä. 
5.2.1.2 Valovastetta kuvaava matemaattinen funktio 
Yksinkertaistetusti ilmaistuna valovasteiden mallintamiseksi ja ennustamiseksi 
nettofotosynteesi A (vastemuuttuja) mitataan eri PPFDi-arvoilla (pääkovariaatti), jonka 
jälkeen tästä saatuun aineistoon sovitetaan (epälineaarinen) funktio, jonka avulla 
valovastekäyrä piirretään. Valotasojen ja nettofotosynteesin suhdetta kuvaamaan on 
kirjallisuudessa käytetty useita erilaisia yhtälöitä; suosittuja ovat olleet mm. Mitscherlich, 
Michaelis-Menten ja ns. ei-suorakulmaiset hyperbelifunktiot (Marino ym. 2010). Eri funktiot 
voivat soveltua eri käyttötarkoituksiin, eikä millään saada välttämättä kuvattua biologisia 
tapahtumia mekanistisen tarkasti. Ennen laskentatehoisia tietokoneita funktiota ei välttämättä 
sovitettu ja piirtäminen saatettiin tehdä jopa vapaalla kädellä, mutta nykyään poikkeuksetta 
sovitetaan jokin tunnettu empiriinen funktio. 
Tässä valovastekäyriin sopivaa matemaattista mallia etsittiin kirjallisuudesta ja 
muutamaa mallia vertailtiin tarkemmin keskenään. Nämä mallit olivat muunnelma aiemmasta 
asymptoottisesta regressiomallista (Hanson ym. 1987), Mitscherlich-yhtälömalli (Potvin ym. 
1990) ja muunnelma tästä Mitscherlich-yhtälömallista (Marino ym. 2010). Mallien avulla 
suoritettiin epälineaarisen regression iteraatioita GraphPad Prism-ohjelmistolla ja sovitettiin 
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käyriä aineistoon. Iteraatiot eli toistot etsivät ensin funktiolle sovitettavan alustavan ratkaisun, 
sitten parantavat sitä niin monta kertaa, että muutos on lopulta pieni (tietty muutoksen raja-
arvo saavutetaan), jolloin sanotaan, että malli on konvergoitunut eli lähentynyt / supentunut. 
Mallien todettiin antavan melko yhdenmukaisia parametrien arvoja (vertailujen tuloksia ei ole 
esitetty), joten muista teoreettisista syistä (mm. parametrien pieni määrä ja niiden selkeä bio-
loginen tulkinta, Marino ym. 2010) johtuen lopulliset valovastemallit päätettiin rakentaa 
muunnellulla Mitscherlich-yhtälöllä. Tämä yhtälö on muotoa: 
 




 A = nettofotosynteesi 
Amax = valosaturoitunut nettofotosynteesi (horisontaalinen asymptootti) 
e = Neperin luku 
q(Φ) = kvanttisaanto (apparent quantum yield) 
I = PPFDi-arvo 
Φ = valokompensaatiopiste (light compensation point) 
 
5.2.2 Klorofylli-indeksit 
Klorofyllimittaukset tehtiin CCM-200 plus Chlorophyll Content Meter – mittarilla (Opti-
Sciences Inc., Hudson, New Hampshire, USA), joka mahdollistaa klorofyllien mittaamisen 
ehjistä lehdistä nopeasti ja tarkasti. Klorofyllit mitattiin suhteellisina klorofylli-indekseinä; 
varsinaisten klorofyllipitoisuuksien selvittämistä varten tarvittavia kemiallisia analyysejä ei 
tämän tutkielman puitteissa suoritettu. Laitteella mittaukset toteutetaan pistemittauksina 
yhdestä kohtaa lehteä pieneltä pinta-alalta ja yleensä tästä johtuen on aiheellista tehdä 
useampia mittauksia per kasvi ja ottaa tuloksista keskiarvo (Opti-Sciences Inc. [ei vuotta]). 
Valonlähteenä CCM-200 käyttää pienen toleranssin LED-valoja ja sensorina pii-
fotodiodia. Sen toiminta perustuu LED-valojen tuottamiin kahteen aallonpituuteen, jotka 
sensori havaitsee. Aallonpituudet ovat eri tarkoituksia varten: 653nm (punainen) absorboituu 
klorofylliin ja 931nm (lähi-infrapuna) läpäisee lehden, joten jälkimmäisellä voidaan 
huomioida lehtien paksuus – ja rakenne-erot. Klorofylli-indeksi (CCI, chlorophyll content 
index) lasketaan näiden kahden aallonpituuden transmittanssien suhteena (CCI = % T 931nm 
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/ % T 653nm). Laite myös kompensoi saadut tulokset lämpötilan mukaan (Opti-Sciences Inc. 
[ei vuotta]). 
Klorofyllimittaukset tehtiin aina samanaikaisesti kaasunvaihtomittausten 
yhteydessä ja samasta lehdestä. Mittauksia tehtiin 5 kappaletta eri kohdista lehtilapaa, ja 
näistä laskettiin keskiarvot. 
5.3 Aineiston tilastollinen testaus 
Aineiston käsittelyyn ja testaamiseen käytettiin tilasto-ohjelmistojen R versiota 3.10 (R Core 
Team 2014), SPSS versiota 21 (IBM Corp. 2012) ja GraphPad Prism versiota 5 (Graphpad 
Software Inc. 2007). Ennen analyysejä vieraiden havaintojen ja mittausvirheiden (outliers) 
olemassa oloa tarkasteltiin muun muassa histogrammeista ja laatikko ja viikset – kuvioista, 
vertaamalla keskiarvoja 5 % typistettyyn keskiarvoon ja residuaalien avulla. Tämän lisäksi 
selkeästi virheellisiä mittauksia ja kokonaisia virheellisiä käyriä pystyttiin havaitsemaan myös 
mittausmuistiinpanoja vertailemalla ja ne poistettiin ennen aineiston analysointia. 
LI-6400 – järjestelmällä hankittua valovasteaineistoa tarkasteltiin kolmella eri 
lähestymistavalla. Tarkoituksena oli vertailla erilaisia lähestymistapoja ja niistä tehtyjen 
päätelmien yhdenmukaisuutta. (1) Ensimmäisessä vaiheessa nettofotosynteesin raaka-
aineistosta (havainnoista) piirrettiin kuvaajat ja kuvaajien perusteella valittiin yksittäinen 
valotaso, jossa silmämääräisesti useimpien yksilöiden nettofotosynteesitasot olivat 
asymptootissa, ja tämän kohdan havaintojen avulla vertailtiin molempien CG – koekenttien 
alkuperien valosaturoitunutta nettofotosynteesiä (Amax). (2) Toisessa vaiheessa aineistoon 
sovitettiin GraphPad Prism – ohjelmistolla epälineaarinen funktio, josta saatujen 
nettofotosynteesiä kuvaavien parametrien Amax, q(Φ) ja Φ estimaattien eroja vertailtiin 
molempien CG – koekenttien alkuperien välillä. (3) Kolmannessa vaiheessa rakennettiin 
epälineaarinen sekavaikutusmalli, josta saaduille parametriestimaateille tehtiin 
samankaltainen erojen vertailu molempien CG – koekenttien alkuperien välillä. Lopullinen 
inferenssi (tulosten pohjalta tehdyt johtopäätelmät) valovasteiden testauksesta tehtiin 
kolmannen vaiheen, eli epälineaarisen sekamallin avulla, ja muut testit tehtiin vertailun 
vuoksi (1. ja 2. vaihe, liitteet 6 ja 7). Vaiheessa (1) ei siis vielä tehty minkäänlaista 
epälineaarifunktion sovittamista, vaan aineistoa tarkasteltiin sellaisenaan oletetusta 
valosaturaatiokohdasta lineaarisella sekamallilla, vaiheessa (2) sovitettiin epälineaarifunktio, 
josta saatuja parametrien estimaatteja jälkikäteen vertailtiin lineaarisella sekamallilla, ja 
29 
 
vaiheessa (3) funktio sovitettiin suoraan monimutkaisempana, mutta mahdollisesti paremmin 
aineiston rakennetta kuvaavana, epälineaarisena sekamallina. 
Valovasteiden testauksen lisäksi tehtiin erillisiä lineaarisia sekamalleja: 1) 
vuorokaudenaikojen (aamu- ja iltapäivän) vaikutuksesta nettofotosynteesiparametreihin, 2) 
ilmarakokonduktanssin (gs) eroista, 3) vedenkäytöntehokkuuden (WUE) eroista ja 4) 
klorofylli-indeksien (CCI) eroista. Lisäksi aineiston välisten suhteiden hahmottamiseksi 
tarkasteltiin 5) korrelaatioita valosaturoituneen nettofotosynteesin vs. klorofylli-indeksien ja 
6) valosaturoituneen nettofotosynteesin vs. valosaturaatiokohdan ilmarakokonduktanssien 
osalta. Aamu- ja iltapäivämittauksia käytettiin yhdistettyinä analyyseissä 2) ja 3), koska 
muuten aineisto olisi jäänyt pieneksi. 
Kaikkien lineaaristen ja epälineaaristen sekamallien (LME/NLME-mallien) 
yhteydessä jakaumaoletuksia, residuaalien homoskedastisuutta, autokorrelaatiota ja 
satunnaisvaikutusten ja residuaalien normaalisuutta tarkasteltiin visuaalisesti. Lisäksi 
soveltuvin osin tarkasteltiin interaktiokuvaajia ja / tai interaktiotermien merkitsevyyttä. 
Interaktiokuvaajia ei ole tulosten yhteydessä esitetty. 
Kaikkien LME- ja NLME-mallien yhteydessä hypoteesintestaus (omnibus-
testaus) tehtiin R-ohjelmiston nlme-paketin anova() – funktion kaksisuuntaisilla ehdollisilla 
Waldin F-testeillä (Pinheiro & Bates 2000) ilman vapausastekorjausta ja käyttäen peräkkäistä 
testausta (ns. ”tyypin I neliösummia”). Parivertailut tehtiin kaksisuuntaisilla asymptoottisilla 
z-testeillä multcomp-paketin glht() – funktion avulla kontrasteja säätämällä / Tukey-
kontrasteilla (Hothorn ym. 2008). glht() – funktio mukauttaa p-arvoja, kun tehdään useita 
parivertailuja samanaikaisesti. Parivertailut tehtiin kaikkien tilastollisten testien yhteydessä 
riippumatta omnibus-testauksen (ANOVA:n, varianssianalyysin) merkitsevyydestä ja 
molempien testien tulokset ovat esitettyinä. Kaikkien testien yhteydessä tilastollisesti 
merkitsevänä erona pidettiin klassista p < 0.05 rajaa. 
Tulosten yhteydessä esitetyissä laatikko – ja viikset -kuvaajissa pallot = 
havainnot, laatikoiden paksu keskiviiva = mediaani, laatikon ala- ja yläpäädyt = kvartiilit Q1 
ja Q3 (50 % havainnoista välillä Q3-Q1), viikset = ääriarvot, ulkopuolisiksi havainnoiksi 
merkitty arvot > 1.5*(Q3-Q1) (tarkka laskukaava poikkeaa tästä hieman, ja on esitettynä R-
ohjelmiston peruspaketin dokumentaatiossa). 
Tarkemmat tiedot kustakin tilastollisesta analyysistä post-hoc – testaustapoineen 
on kuvattu seuraavissa kappaleissa ja liitteissä. 
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5.3.1 Nettofotosynteesin valovaste 
5.3.1.1 Valovasteparametrit 
Valovasteita tarkasteltiin hierarkisena asetelmana epälineaarisella sekavaikutusmallilla 
(nonlinear mixed effects model, NLME). Valovastemittauksista rakennettiin muunneltua 
Mitscherlich-yhtälöä (kaava 1) käyttäen R-ohjelmiston nlme-paketin (Pinheiro ym. 2014) 
avulla NLME-sekavaikutusmalli (Pinheiro & Bates 2000), johon sisällytettävät yhtälön 
parametrit (Amax, q(Φ) ja Φ) määriteltiin mallinvalintaprosessin avulla. Aineisto ryhmiteltiin 
nlme-paketin groupedData-rakenteen mukaisesti kahteen faktoriin. Näistä ensimmäinen 
sisälsi sekä CG – koekentät että alkuperät (faktori, jossa 2 koekenttää ja niissä 2 alkuperää 
molemmissa, yhteensä 4 ryhmää) ja toinen niiden alaisesti genotyypit (3 genotyyppiä jokaisen 
4 alkuperän sisällä, yhteensä 12 ryhmää). Hierarkisuus malliin syntyi siis ryhmittelystä, jossa 
genotyyppi – faktori on alkuperät kentittäin – faktorin alainen (kts. liitteestä 1 R-koodi, jossa 
esitettynä aineiston rakenne, ja kuvat 7 ja 8, joissa aineisto ensimmäisen kerran esitettynä 
sirontakuvaajina faktorirakenteen mukaan). 
Mallinvalintaprosessilla pyrittiin löytämään ns. ”paras” malli, eli malli, joka 
kuvaa parhaiten aineiston rakenteesta johtuvaa vaihtelua. Uusia malleja määriteltäessä 
edellisiä ja uusia verrattin AIC-arvojen avulla. AIC, eli Akaiken informaatiokriteeri, on 
mallinvalintaprosessissa käytettävä apuväline, jolla pyritään löytämään kaikista mahdollisista 
malleista aineistoon sopivin, eli minimoimaan hyvän mallin aiheuttama informaatiohävikki. 
Yksinkertaistaen, mitä pienempi mallille laskettu AIC-arvo on, sitä parempi malli on 
verrattuna muihin samasta aineistosta tehtyihin malleihin verrattuna. AIC-arvojen 
absoluuttisilla arvoilla ei kuitenkaan ole mitään tulkintaa, vaan tulkinta riippuu aina 
aineistosta, josta se lasketaan ja AIC soveltuu siksi vain mallien vertailuun (Burnham & 
Anderson 2002). AIC-vertailun mahdollistamiseksi kaikki mallit sovitettiin maximum 
likelihood (ML) – estimaatiolla. Malleja sovitettaessa käytettiin yhtälön parametreille aina 
seuraavia iteraatioiden lähtöarvoja: Amax = 15.0 µmol CO2 m
-2 s-1, q(Φ) = 0.0054 µmol CO2 
µmol-1 fotoneita ja Φ = 20.0 µmol fotoneita m-2 s-1. Lähtöarvot ovat kiinteiden vaikutusten 
lähtöarvoja, satunnaisvaikutusten lähtöarvot olivat kaikille parametreille 0. Mallin 
rakentaminen aloitettiin täydellä mallilla, jossa kaikki parametrit olivat satunnaisvaikutuksia, 
ja alkuperillä kentittäin ja genotyypeillä niiden sisäisesti oli sama satunnaisrakenne. Tässä 
vaiheessa alkuperiä kentittäin ei vielä määritelty kiinteiksi vaikutuksiksi ja varianssi-
kovarianssimatriisi (G–matriisi) oli ”rakenteeton” (”unstructured”). Tämä täysi malli ei 
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kuitenkaan konvergoitunut. Konvergenssiongelma todennäköisesti ilmeni, koska 
”rakenteeton” matriisi estimoi eniten varianssi-kovarianssiparametreja ja on siten 
monimutkaisin, joten varianssikovarianssimatriisiksi rajoitettiin diagonaalimatriisi (malli 1). 
Tämä malli konvergoitui ja sen AIC-arvo oli paras verrattuna kaikkiin muihin kokeiltuihin 
varianssi-kovarianssimatriiseihin (taulukko 3). Seuraavaksi määriteltiin satunnaisvaikutusten 
rakenne tarkastelemalla parametrien estimoituja keskihajontoja ja luottamusvälejä. Vain Amax 
näytti vaihtelevan genotyypeittäin, joten se päätettiin jättää satunnaisvaikutukseksi (malli 2). 
Seuraavaksi määriteltiin kiinteät vaikutukset. Päätös oli tarkoitus tehdä luomalla ensin malli, 
jossa kaikki parametrit saavat vaihdella alkuperät kentittäin – faktorin mukaan, ja sitten valita 
malliin jätettävät parametrit kuten satunnaisosaa määriteltäessä. Tätä mallia ei kuitenkaan 
saatu konvergoitumaan, joten päätös tehtiin vertailemalla kaikkia muita mahdollisia 
konvergoituvia kiinteiden vaikutusten malleja. AIC-arvoja käytettiin näiden mallien 
vertailuun, ja parhaan arvon sai malli, jossa vain Amax vaihteli alkuperät kentittäin – faktorin 
mukaan (malli 3). Kiinteiden- ja satunnaisvaikutusten määrittelyn jälkeen mallin residuaalien 
homoskedastisuus saavutettiin käyttämällä varPower() – varianssifunktiota (malli 4). 
Autokorrelaatiokuvaajien ja AIC-arvojen perusteella paras korrelaatiorakenne mallille 
saavutettiin käyttämällä ARMA(1,1) – rakennetta (malli 5). 
 
Taulukko 3. Mallinsovitusprosessissa sovitettujen NLME-mallien AIC-arvot järjestyksessä 
ensimmäisestä (malli 1) lopulliseen (malli 5). AIC = Akaiken informaatiokriteeri, df = 
vapausasteet. 
Malli df AIC 
Malli 1 10 3957.05 
Malli 2 6 3806.92 
Malli 3 9 3804.43 
Malli 4 10 3424.68 
Malli 5 12 3383.49 
 
Mallinrakentamisprosessin päätteeksi lopullisessa mallissa (malli 5) muunnellun 
Mitscherlich-yhtälön parametreista siis vain horisontaalinen asymptootti Amax sai vaihdella 
alkuperät kentittäin – faktorin mukaan ja genotyypeittäin, kvanttisaanto q(Φ) ja 
valokompensaatiopiste Φ olivat molemmilla faktoritasoilla kaikille ryhmille yhteisiä, 
varianssi-kovarianssimatriisina oli diagonaalimatriisi, varianssifunktiona varPower() –
rakenne ja korrelaatiorakenteena ARMA(1,1) –rakenne. Myös lopullinen malli sovitettiin 
konvergenssiongelmien takia ML-estimaatiolla, restricted maximum likelihood (REML) – 
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estimoinnin sijaan. Selviä poikkeamia jakaumaoletuksista ei havaittu. Mallin istuvuus 
varmistettiin myös katsomalla genotyyppi-tason regressiokäyrien (liite 1 s.81) istuvuutta 
jatkuvasti koko mallinrakennusprosessin ajan. NLME-mallin R-koodi ja kuvaajia 
jakaumaoletuksista on esitetty liitteessä 1. 
5.3.1.2 Vuorokaudenaikojen vertailu 
GraphPad Prism-ohjelmistolla sovitetusta Mitscherlich-yhtälöstä saatujen estimaattien avulla 
vertailtiin vaikuttaako vuorokaudenaika (aamu- tai iltapäivä, aamupäivä = n. kello 9 – 12, 
iltapäivä n. kello 12 – 15, viimeisimmät mittaukset tehtiin joinain päivinä vielä n. kello 15, 
mutta yleensä n. kello 12 – 13) nettofotosynteesin valovasteen eri parametreihin (Amax, q(Φ) ja 
Φ). Analyysin yksinkertaistamiseksi vuorokaudenaikojen tarkastelu tehtiin ainoastaan Kolarin 
CG:n alkuperillä, koska Joensuun CG:ltä mittauksia tällaiseen vertailuun oli vähän, ja koska 
vain Kolarin CG:llä tehtiin tarkoituksella aamu- ja iltapäivämittauksia samoista 
kasviyksilöistä. Mitscherlich-yhtälö sovitettiin kaikille Kolarin CG:n yksilöille erikseen, ja 
tästä sovituksesta saatuja parametrien estimaatteja tarkasteltiin hierarkisena asetelmana 
lineaarisella sekavaikutusmallilla (linear mixed effects model, LME) R-ohjelmiston nlme-
paketin (Pinheiro ym. 2014) avulla. Kyseessä on siis käytännössä estimaattien estimaattien 
testaus. GraphPad Prism – ohjelmiston suoraan alkuperille / vuorokaudenajoille estimoimia 
käyriä voi myös visuaalisesti tarkastella (liite 2, s.82), mutta hypoteesintestaus oli toteutettava 
yksilöille sovitetuista käyristä muuten liian vähäisen estimaattien määrän takia. LME-mallissa 
kaikki parametrit testattiin erillisinä malleina (3 mallia, liite 2, s.82 R-koodi). Malleissa 
kiinteinä vaikutuksina olivat vuorokaudenaika, alkuperä ja niiden interaktio ja 
satunnaisvaikutuksena genotyyppi. Parametrien Amax ja Φ malleissa residuaalikuvioissa oli 
lievää torvimaista muotoa (hajonnan kasvaessa korkeammille sovitetuille arvoille), joten 
malleihin lisättiin varPower() – varianssifunktio, joka ei Amax:n kohdalla kuitenkaan 
muotoa täysin korjannut. Residuaalien ja satunnaisvaikutusten normaalisuus vaikutti 
molemmissa malleissa kohtuulliselta, ja korrelaatiorakennetta ei tarvinnut korjata. Parametrin 
q(Φ) mallissa jakaumaoletuksista ei havaittu poikkeamia, joten myöskään varianssifunktiota 
ei tarvittu. Kaikki mallit tehtiin REML-estimoinnilla. Parivertailuja varten rakennettiin 




5.3.2 gs, WUE, CCI ja korrelaatiot 
Ilmarakokonduktanssia (gs) ja intrinsistä vedenkäytön tehokkuutta (WUE, Amax / gs) 
tarkasteltiin valotasolta PPFDi = 1800 µmol m-2 s-1 (Amax – alueelta) kerätystä aineistosta. 
Koska mittauksia oli tältä tasolta saatavilla useampia, tehtiin aineistoille keskiarvotus ennen 
mallintamista. Molempien muuttujien LME-malleissa oli konvergenssiongelmien takia 
kiinteänä vaikutuksena alkuperät kentittäin – faktori ja satunnaisvaikutuksena genotyypit 
(liitteet 3 ja 4, s.84 ja s.85). Ilmarakokonduktanssin LME-mallin residuaaleissa havaittin 
lievää heteroskedastisuutta ja epänormaalisuutta, jota yritettiin ensin korjata mallin sisäisesti 
ja sen jälkeen myös Box-Cox – muunnoksella (liite 9, s.101). Muunnoksenkin jälkeen 
parannus oli niin pieni, että aineisto päätettiin mallintaa alkuperäisenä tulkinnan 
helpottamiseksi. WUE:n LME-mallissa satunnaisvaikutusten normaalisuudessa havaittiin 
pieni poikkeama, muissa jakaumaoletuksissa ei havaittu poikkeamia. 
Klorofylli-indeksien (CCI) LME – mallissa kiinteinä vaikutuksina olivat 
koekenttä, alkuperä ja niiden interaktio ja satunnaisvaikutuksena genotyyppi. Malli tehtiin 
REML-estimoinnilla. Residuaalien normaalisuudessa havaittiin Q-Q – kuvaajista pientä 
poikkeamaa (häntien käyryyttä) koko mallin tasolla tarkasteltuna, mutta poikkeama ei 
näyttänyt pahalta eikä sitä yritetty korjata. Muissa jakaumaoletuksissa ei havaittu poikkeamia. 
Parivertailuja varten rakennettiin erillinen testattava malli, jossa oli yhdistetty interaktio-termi 
(kts. liite 5, s.86). 
Korrelaatioita tarkasteltiin valosaturaatiokohdan nettofotosynteesin (Amax) vs. 
klorofylli-indeksien (CCI) ja valosaturaatiokohdan nettofotosynteesin (Amax) vs. 
valosaturaatiokohdan ilmarakokonduktanssin (gs) suhteen. Aineiston ryhmittelystä riippuen 





6.1 Nettofotosynteesin valovaste 
6.1.1 Raaka-aineiston tarkastelu 
Raaka-aineistosta havaittiin, että nettofotosynteesin ja valotasojen välillä on epälineaarinen 
suhde ja nettofotosynteesin hajonta on suurempi korkeammilla valotasoilla. Hajonnasta 
johtuen mahdollisia eroja alkuperien tai koekenttien välillä on visuaalisesti hankala hahmottaa 
(kuva 7). 
 
Kuva 7. Sirontakuvaajat nettofotosynteesin valovasteen raaka-aineistosta ennen mallin 
sovittamista, nettofotosynteesi A (µmol CO2 m
-2 s-1) vs. fotosynteettisen fotonivuon tiheys 
PPFDi (µmol m-2 s-1). Kuvaajassa ylärivillä Kolarin CG:n alkuperät, alarivillä Joensuun CG:n 
alkuperät. Jokainen alkuperä sisältää jokaisen kolmen genotyypin kaikki mittaukset. 




Myös genotyyppi-tason kuvaajista hahmotettiin nettofotosynteesin ja valotasojen 
epälineaarinen suhde ja suurempia valotasoja kohti nettofotosynteesin kasvava hajonta (kuva 
8). Tällä tavalla ryhmitellystä aineistosta oli jo visuaalisesti hahmotettavissa joitain 
genotyyppien välisiä eroja. 
 
 
Kuva 8. Sirontakuvaajat nettofotosynteesin valovasteen raaka-aineistosta genotyyppitasolla 
ennen mallin sovittamista, nettofotosynteesi A (µmol CO2 m
-2 s-1) vs. fotosynteettisen 
fotonivuon tiheys PPFDi (µmol m-2 s-1). Kuvaajassa ylempänä Kolarin CG:n genotyypit, 
alempana Joensuun CG:n genotyypit. Jokainen genotyyppi sisältää jokaisen yksilönsä kaikki 




Joensuun CG:llä tehtyjen ylimääräisten mittausten visuaalisen tarkastelun perusteella 
pohjoisen alkuperän (67°KI) nettofotosynteesin valovaste näytti olevan vielä korkeimmillakin 
valovastemittauksissa käytetyillä valotasoilla (PPFDi = 2000–2500 µmol m-2 s-1) 
asymptootissa, eli pohjoinen alkuperä näytti yhteyttävän vielä korkeilla valotasoilla. Sen 
sijaan eteläisen alkuperän (60°LO) käyrä näytti korkeilla valotasoilla laskusuuntaiselta (kuva 
9). 
 
Kuva 9. Joensuun CG:llä tehdyt ylimääräiset mittaukset nettofotosynteesin valovasteen 
asymptoottisen tason (valosaturaatiokohdan) löytämiseksi, nettofotosynteesi A (µmol CO2 m
-2 
s-1) vs. fotosynteettisen fotonivuon tiheys PPFDi (µmol m-2 s-1). Kuvassa 3 yksilöä, joista 
yksilö K15 2199 edustaa alkuperää 67°KI (Kittilä, pohjoinen) ja yksilöt L1 2214 ja L1 2259 
edustavat alkuperää 60°LO (Loppi, eteläinen). Havaintojen määrä per ryhmä n = 11 – 12. 
6.1.2 Valovasteparametrit 
Mallissa valosaturoitunut nettofotosynteesi Amax vaihteli alkuperien (kentittäin) ja 
genotyyppien mukaan ja ANOVAN:n perusteella sen keskiarvot poikkesivat toisistaan 
alkuperien (kentittäin) välillä (kuva 10, liitteessä 1 s.80 ja s.81 on esitettynä sama tulos 
genotyyppi-tasolla). Parivertailujen perusteella ainoa löydetty ero oli, että Joensuun kentän 
pohjoisella alkuperällä (Joensuu CG, 67°KI) oli korkeampi valosaturoitunut nettofotosynteesi 
kuin Kolarin kentän eteläisellä alkuperällä (Kolari CG, 60°LO) (taulukko 4). Kvanttisaanto 
q(Φ) ja valokompensaatiopiste Φ olivat kaikille yhteisiä, ja ne saivat arvot q(Φ) = 0.058 µmol 
CO2 µmol





Kuva 10. NLME-mallilla sovitetut epälineaarisen sekamallin regressiokäyrät (kiinteät viivat), 
nettofotosynteesi A (µmol CO2 m
-2 s-1) vs. fotosynteettisen fotonivuon tiheys PPFDi (µmol m-
2 s-1). Kuvaajassa ylärivillä Kolarin CG:n alkuperät, alarivillä Joensuun CG:n alkuperät. 
Jokainen alkuperä sisältää jokaisen kolmen genotyyppinsä kaikki mittaukset. Havaintojen 
määrä per ryhmä n = 185 – 352. NLME-mallin estimaatit valosaturoituneelle 
nettofotosynteesille (µmol CO2 m
-2 s-1): Joensuu CG, 67°KI = 16.43, Joensuu CG, 60°LO = 
15.10, Kolari CG, 67°KI = 15.36, Kolari CG, 60°LO = 13.22. Ryhmien keskiarvojen 
ANOVA: F(3, 959) = 5.82, p = 0,00060. Merkitsevä ANOVA viittaa ainakin yhteen 
ryhmienväliseen eroon. 
 
Taulukko 4. NLME-mallin parivertailutaulukko parametrille Amax (µmol CO2 m
-2 s-1). 
Parametriestimaatit / erotus vertailtavaan estimaattiin (β) ja kaksisuuntaiset asymptoottiset z-
testisuureet ja niiden monivertailua varten korjatut p-arvot. Valosaturoitunut nettofotosynteesi 
eroaa vain Joensuun CG:n pohjoisen alkuperän ja Kolarin CG:n eteläisen alkuperän välillä 
(lihavoitu). 
    β  z-arvo p-arvo 
Joensuu CG Kittilä 16.43 
  
 
vs. Joensuu CG Loppi -1.33 -1.45 0.46630
 
vs. Kolari CG Kittilä -1.06 -1.19 0.63566 
 
vs. Kolari CG Loppi -3.21 -3.51 0.00251 
Joensuu CG Loppi 15.10 
  
 
vs. Kolari CG Kittilä 0.26 0.30 0.99078
 
vs. Kolari CG Loppi -1.88 -2.08 0.15972 
Kolari CG Kittilä 15.36 
  
 
vs. Kolari CG Loppi -2.14 -2.42 0.07362
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6.1.3 Vuorokaudenaikojen vertailu 
Valosaturoituneen nettofotosynteesin (Amax) suhteen vuorokaudenajat eivät poikenneet 
toisistaan (kuva 11, ANOVA: taulukko 5, parivertailut: taulukko 6, kiinteiden vaikutusten 
estimaatit oletuskontrasteilla: liite 2 s.83). 
 
 
Kuva 11. Kolarin CG:n alkuperien aamujen ja iltojen valosaturoituneen nettofotosynteesin 
(Amax) estimaatit ja niiden hajauma. 67°KI = Kittilän alkuperä, 60°LO = Lopen alkuperä. 
Aamu = klo 9 – 12, ilta = klo 12 – 15. Havaintojen määrä per ryhmä n = 4 – 9. Kuvaaja 
piirretty GraphPad Prism – ohjelmiston regressioiden estimaateista. LME-mallin estimaatit 
(µmol CO2 m






Kvanttisaannon (q(Φ)) suhteen vuorokaudenajat eivät poikenneet toisistaan (kuva 12, 
ANOVA: taulukko 5, parivertailut: taulukko 6, kiinteiden vaikutusten estimaatit 
oletuskontrasteilla: liite 2 s.83). 
 
 
Kuva 12. Kolarin CG:n alkuperien aamujen ja iltojen kvanttisaannon (q(Φ)) estimaatit ja 
niiden hajauma. 67°KI = Kittilän alkuperä, 60°LO = Lopen alkuperä. Aamu = kello 9 – 12, 
ilta = kello 12 – 15. Havaintojen määrä per ryhmä n = 4 – 9. Kuvaaja piirretty GraphPad 
Prism – ohjelmiston regressioiden estimaateista. LME-mallin estimaatit (µmol CO2 µmol-1 




Valokompensaatiopisteen (Φ) suhteen eteläinen alkuperä (60°LO) sai korkeampia arvoja 
iltapäivällä kuin sama alkuperä aamupäivällä tai pohjoinen alkuperä (67°KI) aamu- tai 
iltapäivällä (kuva 13, ANOVA: taulukko 5, parivertailut: taulukko 6, kiinteiden vaikutusten 
estimaatit oletuskontrasteilla: liite 2 s.83). 
 
 
Kuva 13. Kolarin CG:n alkuperien aamujen ja iltojen valokompensaatiopisteen (Φ) estimaatit 
ja niiden hajauma. 67°KI = Kittilän alkuperä, 60°LO = Lopen alkuperä. Aamu = kello 9 – 12, 
ilta = kello 12 – 15. Havaintojen määrä per ryhmä n = 4 – 9. Kuvaaja piirretty GraphPad 
Prism – ohjelmiston regressioiden estimaateista. LME-mallin estimaatit (μmol fotoneita m-2 s-




Taulukko 5. Kolarin CG:n alkuperien aamu- ja iltapäivien nettofotosynteesiparametrien (Amax, 
q(Φ) ja Φ) erojen tarkasteluun käytetylle LME-mallille peräkkäisellä testauksella (ns. ”tyypin 
I neliösummilla”) lasketut ANOVA-taulukot. Esitettyinä vapausasteet (df), ehdollisten 
kaksisuuntaisten F-testien testisuureet ja niiden p-arvot. Yksikään ANOVA ei ollut 
merkitsevä. 
 
Valosaturoitunut nettofotosynteesi (Amax): 
  df, osoittaja df, nimittäjä F-arvo p-arvo 
(vakiotermi) 1 20 289.31 <.0001 
Vuorokaudenaika 1 20 0.57 0.4591 
Alkuperä 1 3 2.94 0.1847 
Vuorokaudenaika:Alkuperä 1 20 0.85 0.3684 
 
Kvanttisaanto q(Φ): 
  df, osoittaja df, nimittäjä F-arvo p-arvo 
(vakiotermi) 1 20 1369.35 <.0001 
Vuorokaudenaika 1 20 0.02 0.8875 
Alkuperä 1 3 0.03 0.8770 
Vuorokaudenaika:Alkuperä 1 20 0.93 0.3463 
 
Valokompensaatiopiste (Φ): 
  df, osoittaja df, nimittäjä F-arvo p-arvo 
(vakiotermi) 1 20 358.96 <.0001 
Vuorokaudenaika 1 20 10.07 0.0048 
Alkuperä 1 3 8.28 0.0637 





Taulukko 6. Kolarin CG:n alkuperien aamu- ja iltapäivien erojen tarkasteluun käytetyn LME-
mallin parivertailutaulukko nettofotosynteesiparametreille (Amax, q(Φ) ja Φ). 
Parametriestimaatit / erotus vertailtavaan estimaattiin (β) ja kaksisuuntaiset asymptoottiset z-
testisuureet ja niiden monivertailua varten korjatut p-arvot. Merkitsevät p-arvot lihavoitu. 
 
Valosaturoitunut nettofotosynteesi (Amax, µmol CO2 m
-2 s-1): 
    β  z-arvo p-arvo 
67°KI Aamu   15.30 
  
 
vs. 67°KI Ilta 0.2085 0.220 0.996
 
vs. 60°LO Aamu -2.3101 -1.295 0.534 
 
vs. 60°LO Ilta -3.2469 -1.823 0.236 
67°KI Ilta    15.51 
  
 
vs. 60°LO Aamu -2.5186 -1.406 0.463
 
vs. 60°LO Ilta -3.4554  -1.930 0.192 
60°LO Aamu   12.99 
  
 
vs. 60°LO Ilta -0.9368 -1.161 0.623
 
Kvanttisaanto q(Φ) (µmol CO2 µmol-1 fotoneita): 
    β  z-arvo p-arvo 
67°KI Aamu   0.053 
  
 
vs. 67°KI Ilta -0.0023378 -0.679 0.904
 
vs. 60°LO Aamu -0.0031762 -0.780 0.862 
 
vs. 60°LO Ilta 0.0002628 0.060 1.000 
67°KI Ilta   0.051 
  
 
vs. 60°LO Aamu -0.0008384 -0.206 0.997
 
vs. 60°LO Ilta 0.0026006 0.592 0.934 
60°LO Aamu   0.050 
  
 
vs. 60°LO Ilta 0.0034390 0.702 0.895
 
Valokompensaatiopiste (Φ) (μmol fotoneita m-2 s-1): 
    β  z-arvo p-arvo 
67°KI Aamu   15.97 
  
 
vs. 67°KI Ilta 3.038 0.986 0.75488
 
vs. 60°LO Aamu 1.057  0.279 0.99235 
 
vs. 60°LO Ilta 12.403 4.038 < 0.001 
67°KI Ilta   19.01 
  
 
vs. 60°LO Aamu -1.981 -0.556 0.94439
 
vs. 60°LO Ilta 9.365 3.364 0.00428 
60°LO Aamu   17.03 
  
 






Ilmarakokonduktanssissa (gs) ei ollut eroja kummallakaan kentällä kummankaan alkuperän 
välillä (ANOVA: kuva 14, parivertailut: taulukko 7, kiinteiden vaikutusten estimaatit 
oletuskontrasteilla: liite 3 s. 84). 
 
Kuva 14. Ilmarakokonduktanssi (gs) ja hajauma valotasolta PPFDi = 1800 µmol m
-2 s-1 
Joensuun ja Kolarin CG – koekentiltä. 67°KI = Kittilän alkuperä, 60°LO = Lopen alkuperä. 
Havaintojen määrä per ryhmä n = 12 – 21. Kuvaaja piirretty alkuperäisen keskiarvotetun 
aineiston pohjalta. LME-mallin estimaatit (mol H2O m
-2 s-1): Joensuu CG, 67°KI = 0.29936, 
Joensuu CG, 60°LO = 0.32346, Kolari CG, 67°KI = 0.30834, Kolari CG, 60°LO = 0.32400. 
Ryhmien keskiarvojen ANOVA: F(3, 8) = 0.17, p = 0.9115. Ei-merkitsevä ANOVA viittaa 
siihen, että gs ei poikkea ryhmien kesken. 
 
Taulukko 7. Parivertailutaulukko valotason PPFDi = 1800 µmol m-2 s-1 
ilmarakokonduktanssin (gs, mol H2O m
-2 s-1) LME-mallille. Parametriestimaatit / erotus 
vertailtavaan estimaattiin (β) ja kaksisuuntaiset asymptoottiset z-testisuureet ja niiden 
monivertailua varten korjatut p-arvot. Yksikään parivertailu ei ollut merkitsevä. 
 
    β  z-arvo p-arvo 
Joensuu CG Kittilä   0.29936     
 
vs. Joensuu CG Loppi 0.02409 0.55 0.946 
 
vs. Kolari CG Kittilä 0.00898 0.21 0.997 
 
vs. Kolari CG Loppi 0.02463 0.63 0.922 
Joensuu CG Loppi   0.32346     
 
vs. Kolari CG Kittilä  -0.01512 -0.34 0.986 
 
vs. Kolari CG Loppi 0.00054 0.01 1.000 
Kolari CG Kittilä   0.30834     
 
vs. Kolari CG Loppi 0.01566 0.40 0.978 
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6.4 Vedenkäytön tehokkuus 
Vedenkäytön tehokkuudessa (WUE, Amax / gs) ei ollut eroja kummallakaan kentällä 
kummankaan alkuperän välillä (ANOVA: kuva 15, parivertailut: taulukko 8, kiinteiden 
vaikutusten estimaatit oletuskontrasteilla: liite 4 s.85). 
 
Kuva 15. Vedenkäytön tehokkuus (WUE, Amax / gs) ja hajauma valotasolta PPFDi = 1800 
µmol m-2 s-1 Joensuun ja Kolarin CG – koekentiltä. 67°KI = Kittilän alkuperä, 60°LO = 
Lopen alkuperä. Havaintojen määrä per ryhmä n = 12 – 21. Kuvaaja piirretty alkuperäisen 
keskiarvotetun aineiston pohjalta. LME-mallin estimaatit (µmol CO2 m
-2 s-1 / mol H2O m
-2 s-
1): Joensuu CG, 67°KI = 55.91, Joensuu CG, 60°LO = 54.59, Kolari CG, 67°KI = 49.09, 
Kolari CG, 60°LO = 49.56. Ryhmien keskiarvojen ANOVA: F(3, 8) = 0.95, p = 0.4615. Ei-
merkitsevä ANOVA viittaa siihen, että WUE ei poikkea ryhmien kesken. 
 
Taulukko 8. Parivertailutaulukko valotason PPFDi = 1800 µmol m-2 s-1 intrinsisen 
vedenkäytön tehokkuuden (WUE, Amax / gs, µmol CO2 m
-2 s-1 / mol H2O m
-2 s-1) LME-
mallille. Parametriestimaatit / erotus vertailtavaan estimaattiin (β) ja kaksisuuntaiset 
asymptoottiset z-testisuureet ja niiden monivertailua varten korjatut p-arvot. Yksikään 
parivertailu ei ollut merkitsevä. 
    β  z-arvo p-arvo 
Joensuu CG Kittilä   
 
    
 
vs. Joensuu CG Loppi -1.32 -0.25 0.995 
 
vs. Kolari CG Kittilä -6.83 -1.30 0.559 
 
vs. Kolari CG Loppi -6.35 -1.33 0.544 
Joensuu CG Loppi   
 
    
 
vs. Kolari CG Kittilä -5.51 -1.04 0.728 
 
vs. Kolari CG Loppi -5.03 -1.03 0.730 
Kolari CG Kittilä   
 
    
 




Klorofylli-indeksien (CCI) suhteen Kolarin CG:n pohjoinen alkuperä (67°KI) sai korkeampia 
arvoja kuin Kolarin CG:n eteläinen alkuperä (60°LO) (kuva 16, ANOVA: taulukko 9, 
parivertailut: taulukko 10, kiinteiden vaikutusten estimaatit oletuskontrasteilla: liite 5 s.86). 
 
Kuva 16. Klorofylli-indeksit (CCI) ja hajauma Joensuun ja Kolarin CG – koekentiltä. 67°KI = 
Kittilän alkuperä, 60°LO = Lopen alkuperä. Havaintojen määrä per ryhmä n = 9 – 15. LME-
mallin estimaatit (% T 931nm / % T 653nm): Joensuu CG, 67°KI = 17.40, Joensuu CG, 




Taulukko 9. Peräkkäisellä testauksella (ns. ”tyypin I neliösummilla”) laskettu ANOVA-
taulukko klorofylli-indekseille tehdylle LME-mallille. Esitettyinä vapausasteet (df), 
ehdollisten kaksisuuntaisten F-testien testisuureet ja niiden p-arvot. ANOVA ei ollut 
merkitsevä. 
 
  df, osoittaja df, nimittäjä F-arvo p-arvo 
(vakiotermi) 1 39 520.3442 <.0001 
Kenttä 1 39 0.0021 0.9638 
Alkuperä 1 4  6.5945 0.0621 








Taulukko 10. Parivertailutaulukko klorofylli-indeksien (CCI, % T 931nm / % T 653nm) 
LME-mallille. Parametriestimaatit / erotus vertailtavaan estimaattiin (β) ja kaksisuuntaiset 
asymptoottiset z-testisuureet ja niiden monivertailua varten korjatut p-arvot. Klorofylli-
indeksi eroaa vain Kolarin CG:n pohjoisen ja Kolarin CG:n eteläisen alkuperän välillä 
(lihavoitu). 
 
    β  z-arvo p-arvo 
Joensuu CG Kittilä   17.40     
 
vs. Joensuu CG Loppi -2.65 -1.58 0.3730 
 
vs. Kolari CG Kittilä 0.78  0.75 0.8713 
 
vs. Kolari CG Loppi -3.44 -2.16 0.1256 
Joensuu CG Loppi   14.75     
 
vs. Kolari CG Kittilä 3.43 2.14 0.1309 
 
vs. Kolari CG Loppi -0.79 -0.77 0.8619 
Kolari CG Kittilä   18.18     
 






6.6.1 Valosaturoitunut nettofotosynteesi vs. klorofylli-indeksit 
Valosaturoituneen nettofotosynteesin (Amax) ja klorofylli-indeksien (CCI) välillä ei havaittu 
merkitsevää lineaarista korrelaatiota millään alkuperällä ja selitysaste oli pieni silloinkin, kun 
kaikkia mittauksia tarkasteltiin yhdessä. Valosaturoitunut nettofotosynteesi ei siis korreloinut 
klorofyllin määrää millään tasolla tarkasteltuna (kuva 17, taulukko 11). 
 
Kuva 17. Valosaturaatiokohdan nettofotosynteesin (Amax, µmol CO2 m
-2 s-1) havainnot vs. 
klorofylli-indeksien (CCI, % T 931nm / % T 653nm) havaintojen keskiarvot molempien 
koekenttien molemmilta alkuperiltä. Osa fotosynteesihavainnoista on keskiarvoja useammasta 
mittauksesta, klorofylli-indeksit ovat keskiarvoja 5 mittauksesta. Havaintojen määrä per 
ryhmä n = 8 – 11. 
 
Taulukko 11. Korrelaatiotaulukko valosaturaatiokohdan nettofotosynteesin (Amax, µmol CO2 
m-2 s-1) havainnoille vs. klorofylli-indeksien (CCI, % T 931nm / % T 653nm) havaintojen 
keskiarvoille, ryhmiteltynä molempien CG – koekenttien alkuperille ja kaikille ryhmille 
yhdessä. Esitettyinä Pearsonin korrelaatiokerroin r, selitysaste r2 ja Spearmanin ρ. 
Korrelaatiotesteille esitettyinä t-arvot, S-arvot, vapausasteet (df) ja p-arvot. Korrelaatiotestien 
nollahypoteesina on, että korrelaatio / ρ on 0. 67°KI = Kittilän alkuperä, 60°LO = Lopen 
alkuperä. Yksikään p-arvo ei ollut merkitsevä. 
 
Ryhmä Pearsonin r Selitysaste (r2) t-arvo df Spearmanin ρ S-arvo p-arvo 
Kaikki ryhmät  0.278 0.076 1.69 35 - - 0.09941 
Joensuu CG, 60°LO - - - - 0.1556914 70.9219 0.7128 
Joensuu CG, 67°KI - - - - -0.05 126  0.9116 
Kolari CG, 60°LO - - - - 0.50 60 0.1777 
Kolari CG, 67°KI - - - - -0.3181818 290 0.3414 
48 
 
6.6.2 Valosaturoitunut nettofotosynteesi vs. ilmarakokonduktanssi 
Valosaturoituneen nettofotosynteesin (Amax) ja ilmarakokonduktanssin (gs) välillä havaittiin 
merkitsevä lineaarinen korrelaatio kaikilla muilla ryhmillä, paitsi Joensuu CG, 60°LO. Kaik-
kia mittauksia yhdessä tarkasteltaessa selitysaste Amax:n ja ilmarakokonduktanssin välillä oli 
suuri ja merkitsevä (kuva 18, taulukko 12). Valosaturoitunut nettofotosynteesi siis korreloi 
ilmarakokonduktanssia hyvin. 
 
Kuva 18. Valosaturaatiokohdan nettofotosynteesin (Amax, µmol CO2 m
-2 s-1) havainnot vs. 
valosaturaatiokohdan ilmarakokonduktanssin (gs, mol H2O m
-2 s-1) havainnot molempien 
koekenttien molemmilta alkuperiltä. Osa havainnoista on keskiarvoja useammasta 
mittauksesta. Havaintojen määrä per ryhmä n = 12 – 20. 
 
Taulukko 12. Korrelaatiotaulukko valosaturaatiokohdan nettofotosynteesin (Amax, µmol CO2 
m-2 s-1) havainnoille vs. valosaturaatiokohdan ilmarakokonduktanssin (gs, mol H2O m
-2 s-1) 
havainnoille, ryhmiteltynä molempien CG – koekenttien alkuperille ja kaikille ryhmille 
yhdessä. Esitettyinä Pearsonin korrelaatiokerroin r, selitysaste r2 ja Spearmanin ρ. 
Korrelaatiotesteille esitettyinä t-arvot, S-arvot, vapausasteet (df) ja p-arvot. Korrelaatiotestien 
nollahypoteesina on, että korrelaatio / ρ on 0. 67°KI = Kittilän alkuperä, 60°LO = Lopen 
alkuperä. Merkitsevät p-arvot lihavoitu. 
 
Ryhmä Pearsonin r Selitysaste (r2) t-arvo df Spearmanin ρ S-arvo p-arvo 
Kaikki ryhmät 0.685 0.469 7.09 57 - - <.0001 
Joensuu CG, 60°LO - - - - 0.309397 251.3795 0.3036 
Joensuu CG, 67°KI - - - - 0.6783217 92 0.01883 
Kolari CG, 60°LO - - - - 0.7052342 107.2948 0.007089 
Kolari CG, 67°KI - - - - 0.7204167 430.5582 0.0002302 
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6.7 Yhteenveto tuloksista 
Taulukossa 13 on esitettynä yhteenveto kaikista ylläolevista tuloksista. 
 
Taulukko 13. Saadut tulokset suhteessa alkuperäisiin tutkimuskysymyksiin. 
Hypoteesi Tulos 
Nettofotosynteesiparametrit poikkeavat al-
kuperittäin (/ kentittäin) 
Amax mahdollisesti korkeampi alkuperällä 
67°KI, q(Φ) ja Φ eivät poikkea 
Vuorokaudenaika (aamu-/iltapäivä) vaikut-
taa nettofotosynteesiparametreihin Φ:n mahdollisesti, Amax:iin ja q(Φ):n ei 
Ilmarakokonduktanssitasot poikkeavat alku-
perittäin (/ kentittäin) ei 
Vedenkäytön tehokkuus (Amax / gs) poikkeaa 
alkuperittäin (/ kentittäin) ei 
Klorofylli-indeksit poikkeavat alkuperittäin 
(/ kentittäin) 
mahdollisesti korkeampia alkuperällä 
67°KI 
Ilmarakokonduktanssitasot korreloivat net-
tofotosynteesitasojen kanssa kyllä 
Klorofylli-indeksit korreloivat nettofotosyn-
teesitasojen kanssa ei 
7 POHDINTA 
7.1 Tulosten pohdinta ja johtopäätökset 
Tärkeimpänä tuloksena saatiin alustavaa näyttöä keskimääräisen valosaturoituneen 
nettofotosynteesin (Amax) mahdollisista eroista alkuperien 67°KI ja 60°LO välillä. Tulokset 
antavat viitteitä pohjoisten populaatioiden korkeammista fotosynteesin hiilensidontatasoista, 
mutta varmistusta tälle ei saatu, koska ainoa tilastollisesti merkitsevä ero havaittiin eri CG – 
koekentillä kasvaneiden alkuperien välillä. Sekä varsinaisen NLME-mallin että ylimääräisten 
testien (kts. liite 6 valosaturaatiokohdan tarkastelu ja liite 7 Graphpad Prism – käyränsovitus) 
perusteella Amax ei siis poikennut samalla CG – koekentällä alkuperien välillä, mutta sen 
estimaatit (keskiarvot) olivat kuitenkin molemmalla CG – koekentällä aina korkeampia 
alkuperällä 67°KI kuin 60°LO. Yksilöiden ja genotyyppien välinen vaihtelu oli suurta, mutta 
erot estimaateissa olivat kuitenkin samansuuntaisia kaikilla testaustavoilla, mikä tekee tästä 
tuloksesta tämän pro gradu – tutkielman vakuuttavimman. 
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Pohjoisen alkuperän (67°KI) mahdollisesti korkeammat valosaturoituneet 
nettofotosynteesitasot (Amax) ovat yhteensopivia ennusteeseen, jonka mukaan laajan 
levinneisyysalueen omaavien puulajien pohjoisilla populaatioilla on korkeammat 
fotosynteesitasot kuin eteläisillä (Gornall & Guy 2007, Kaluthota ym. 2015), jotta ne voisivat 
kompensoida pohjoisten leveysasteiden lyhyempää kasvukautta. Pointeau & Guy:n (2014) 
nuorilla kasvihuonekasvatetuilla puilla tekemässä kokeessa tätä ei kuitenkaan havaittu. 
Tässäkin tulkielmassa käytetyt taimet olivat vielä nuoria, joten on mahdollista, että 
yhteyttämisessä näkyvät erot kehittyvät vasta vanhemmille kasveille. 
Mahdolliset erot fotosynteesitasoissa voivat johtua eri alkuperien lehtien erilai-
sesta rakenteesta, koska tukevammilla lehdillä on pinta-alaa kohden lasketulle fotosynteesille 
enemmän tilaa tapahtua (mm. Tholen ym. 2012). CG – koekentillä havaittiin vuonna 2014 
pohjoisimman alkuperän (67°KI) lehtien olevan pinta-alaltaan ja kuivapainoltaan suurempia 
kuin muiden alkuperien lehdet (Keski-Saari ym. 2014). Huomio on tärkeä, varsinkin koska 
tässä pro gradu – tutkielmassa ei havaittu selvää yhteyttä klorofylli-indeksien ja nettofotosyn-
teesitasojen välillä pohjoisen alkuperän mahdollisesti suuremmista klorofyllien määrästä huo-
limatta. Pohjoisilla kasveilla lehdet ja varsinkin niiden pinnan kutikula ovat kylmänkestävyy-
den vuoksi paksumpia ja niillä on suurempi pinta-alaa kohden laskettu massa (LMA) kuin 
eteläisillä, mutta tällaiset lehdet ovat kasville kalliimpia rakentaa (mm. Loehle 1998, Kalutho-
ta 2015). Voisi siis olettaa, että paksummat lehdet ovat syntyneet evolutiivisesta paineesta 
kylmää vastaan ja oheistuotteena pinta-alapohjaiset fotosynteesitasot ovat samalla kasvaneet. 
Korkeampi fotosynteesitaso myös auttanee ylläpitämään tätä kasvanutta resurssientarvetta. 
Toisaalta myös lehden eri kerrosten koon tai rakenteen muuttuessa niiden optiset ominaisuu-
det muuttuvat, mikä voi joko lisätä tai vähentää fotosynteesikoneistoon pääsevän fotosynteet-
tisesti aktiivisen valon määrää; lehden rakenteet, soluelimet ja yhdisteet voivat esimerkiksi 
keskittää, hajottaa, absorboida tai heijastaa erilaisia aallonpituuksia ja eri suunnista tulevaa tai 
polarisoitunutta valoa monella eri tavalla (mm. Vogelmann 1993, Tholen ym. 2012). Lehden 
rakenne vaikuttaa myös kaasujen diffusoitumiseen (Flexas ym. 2012c), joten mahdolliset erot 
fotosynteesitasoissa saattavat osittain liittyä myös esimerkiksi eroihin mesofyllisolukon ra-
kenteessa. Ilmarakokonduktanssiin (gs), kaasunvaihdon ”alkupisteeseen”, vaikuttaa kuitenkin 
lähinnä ilmarakojen koko, aukinaisuus ja tiheys lehdellä. Kuten mm. Gornall & Guy:lla 
(2007), tämänkin tutkielman aineistossa parempi kaasujen diffuusio ilmarakojen kautta liittyy 
melko vahvasti korkeampiin fotosynteesitasoihin, kuten positiivinen korrelaatio osoitti, mutta 
aineisto ei kerro muista mahdollisista diffuusioeroista, eikä korrelaatio kerro syy-
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seuraussuhteista. Rauduskoivun fotosynteesitasojen ja lehden rakenteen suhteen selvittä-
miseksi eri leveysasteilta peräisin olevien koivujen lehdistä olisi hyvä seuraavaksi mitata ai-
nakin niiden paksuus ja/tai spesifinen lehti-ala (SLA) ja massa-pohjainen nettofotosynteesi. 
Myös mesofyllikonduktanssin (gm) osuus tulisi selvittää. Sen vaikutus kaasujen liikkeen ko-
konaisvastukseen on nimittäin yleensä ilmeisesti samaa luokkaa kuin ilmarakokonduktanssin, 
vaikkakin sen merkitys vaihtelee kasvin ja lehden iän myötä (Foyer & Harbinson 2012). Sitä 
ei voida suoraan mitata (koska se koostuu sekä fyysisistä, kemiallisista että biokemiallisista 
esteistä) ja sen estimoiminen on hankalaa, eikä vielä ole konsensusta kuinka estimointi tulisi 
toteuttaa. Sen arvioimiseen on kuitenkin jo olemassa monia eri tapoja, joista kaikki yleensä 
edellyttävät useiden eri tavalla ja useilla eri laitteilla samanaikaisesti mitattujen suureiden 
käyttämistä (Flexas ym. 2012a). Esimerkiksi LI-6400 – laite olettaa laskuissaan, että lehden-
sisäisen hohkatylpyn väliaine (ilmatila) on 100 % vedellä saturoitunut, mikä ei välttämättä 
vastaa todellisuutta. LI-6400:n kaltaisia kaasunvaihtolaitteita voidaan kuitenkin käyttää meso-
fyllikonduktanssin arvioimiseen, mutta mieluiten yhdessä esimerkiksi klorofyllifluoresenssi-
mittausten kanssa (Flexas ym. 2012a). 
Kvanttisaannossa q(Φ) ja valokompensaatiopisteessä Φ ei havaittu NLME-
mallilla eroja kumpienkaan CG – koekenttien alkuperien välillä vaan ne arvioitiin kaikille 
samoiksi. Tämä tarkoittaa, että vaikka niiden olisikin annettu vaihdella lopullisessa mallissa, 
olisivat erot olleet pieniä eivätkä merkitseviä. GraphPad Prism – ohjelmistolla testattaessa 
tulokset olivat samansuuntaisia; alkuperien välillä ei havaittu eroja kvanttisaannossa tai 
valokompensaatiopisteessä. GraphPad Prismistä saatujen kvanttisaannon q(Φ) estimaattien 
testauksessa mukaan voitiin ottaa koekenttä:alkuperä – interaktio ja saatiin viitteitä, että 
kvanttisaanto saattaa poiketa kentittäin, mutta havaintojen pienen määrän vuoksi tulos ei ole 
vakuuttava. Ylimääräisten vertailutestien (liitteet 6 ja 7) samansuuntaiset tulokset vahvistavat 
myös oletusta, että NLME-mallin valovastetta kuvaava matemaattinen malli oli aineistolle 
sopiva. 
Kvanttisaanto (q(Φ)) on ilmeisen konservoitunut ominaisuus C3 – kasveilla 
(Singsaas ym. 2001). Kvanttisaannon teoreettinen maksimitehokkuus, ottamatta huomioon 
fotorespiraatiota, on 0.125 µmol CO2 µmol
-1 fotoneita, eli fotosynteesikoneisto tarvitsee 8 
µmol fotoneita pelkistääkseen yhden µmol hiilidioksidia. Tässä tutkielmassa kvanttitehok-
kuudeksi estimoitiin 0.058 µmol CO2 µmol
-1 fotoneita, eli alle puolet teoreettisesta. Tällainen 
tulos ei ole kuitenkaan tavaton, ja kvanttisaannon mittaaminen on ilmeisesti niin altis virheel-
liselle aineiston keräämiselle ja käsittelylle, että suurin osa kirjallisuudessa raportoiduista 
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vaihteluista ei pidä paikkaansa (Singsaas ym. 2001). Lisäksi teoreettista matalampi kvantti-
saanto voi osaksi johtua fotoinhibitiosta, jonka vaikutukset valovastekäyrän muotoon ovat 
aina läsnä (Valladares ym. 2000, Singsaas ym. 2001). 
Yksittäisen lehden valokompensaatiopisteeksi (Φ) on lehtipuilla yleensä rapor-
toitu noin 5 – 40 μmol m-2 s-1 (Craine & Reich 2005). Se on varjolehdillä ja varjostusta kestä-
villä lajeilla valossa kasvavia pienempi (Craine & Reich 2005), mikä edesauttaa niitä positii-
visen hiilitaseen ylläpitämisessä silloin, kun valoa on vähän. Koivut ovat yleisesti ottaen va-
loisan paikan kasveja, joten tässä tutkielmassa molemmille alkuperille estimoitu valokompen-
saatiopiste (21.39 μmol fotoneita m-2 s-1) on jotakuinkin keskitasoa ja jotakuinkin sama mitä 
on raportoitu aiemmin koivuille (25.0 μmol m-2 s-1, Zhou ym. 2002, 18.0–21.3 μmol m-2 s-1, 
Xu ym. 2012). 
Mahdolliset alkuperien väliset erot valovasteen eri parametreissä voivat syntyä 
fotosynteesin pimeä- tai valoreaktioiden puolella. Valoreaktioiden puolella eroihin voivat 
vaikuttaa monet elektroninsiirtoketjun entsyymit tai tekijät kuten tylakoidikalvojen 
läpipäästävyys. Pimeäreaktioiden puolella Calvinin syklin, kaasujenvaihdon ja varsinkin 
RuBisCO-entsyymin toiminta voivat vaikuttaa hiilensidonnan eroihin. RuBisCO on 
evoluution mittaan säilynyt melko konservoituneena entsyyminä, mutta siitä on kuitenkin 
olemassa CO2 / O2 –spesifisyyden suhteen toisistaan poikkeavia muotoja (Flexas ym. 2012b). 
Calvinin syklin entsyymit ja RuBisCO ovat myös ilmeisen lämpötilaherkkiä (Flexas ym. 
2012b), joten eri leveysasteiden alkuperien entsyymeissä saattaa olla kineettisiin 
parametreihin ja lämpötilaoptimeihin liittyviä eroavaisuuksia. 
Vuorokaudenaikojen välillä ei havaittu eroja muiden valovasteparametrien kuin 
valokompensaatiopisteen Φ suhteen. Valokompensaatiopiste oli eteläisellä alkuperällä 
(60°LO) korkeampi iltapäivällä kuin aamupäivällä. Pohjoisella alkuperällä (67°KI) tällaista 
nousua sen sijaan ei havaittu. Tämä on mahdollisesti hyvin mielenkiintoinen havainto, sillä 
jos vain pohjoisella alkuperällä valokompensaatiopiste pysyy matalana koko päivän, on 
pohjoinen alkuperä silloin sopeutunut käyttämään valoa tehokkaasti koko päivän ajan. 
Valokompensaatiopisteen eroista eri leveysasteiden puilla ei tietääkseni ole aiempaa 
kirjallisuutta. Jos valokompensaatiopiste Φ on eteläisillä puilla iltapäivällä suurempi, se voi 
johtua Φ:n lämpötilariippuvaisuudesta; iltapäivän suora auringonvalo lämmittää lehtiä, ja kun 
lämpötila nousee, niin pimeähengitystaso kasvaa fotosynteesitasoa nopeammin, jolloin myös 
Φ kasvaa (Larcher 1983). Pohjoisessa pienemmän valon intensiteetin ja kylmemmän ilmaston 
voisi olettaa laskevan valokompensaatiopistettä, ja siten auttavan kasveja saavuttamaan 
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positiivisen nettofotosynteesitason. Toisaalta valokompensaatiopisteet ovat suuresti erilaiset 
valo- ja varjoakklimoituneilla lehdillä (Larcher 1983), ainakin osittain koska 
valokompensaatiopiste kasvaa jos lehti on auringossa ja sen hengitystasot ovat siksi 
korkeammat. Tuloksiin voi siis vaikuttaa myös kasvin sisäinen varjostus, vaikka se ei 
luultavasti kovin suurta nuorilla koivuilla ollutkaan. 
Aamu- ja iltapäivämittausten aikaero oli melko pieni ja mittauksia vertailuun 
vähän, joten vuorokaudenaikojen eron tulos jää kaikesta huolimatta epävarmaksi. Lisäksi 
mittaamiseen liittyvistä syistä (esimerkiksi ajoittaiset sateet) johtuen havaintoja oli erilaisia 
määriä aamu- ja iltapäiviltä ja joinain päivinä iltapäivämittauksia ei pystytty tekemään. 
Havaintoja oli vuorokaudenajoittain ylipäätänsä sekamallin käyttöön vain vähän, joten 
tulosten tulkinnan suhteen pitää olla varovainen, ja varmuuden saaminen edellyttäisi paljon 
suurempaa havaintomäärää. Vuorokaudenaikojenkin testauksen olisi voinut toteuttaa 
epälineaarisella mallilla, mutta työmäärän kohtuullistamisen vuoksi tätä ei tehty. Mahdollisia 
vieraita arvoja ei haluttu enää tässä vaiheessa poistaa, koska estimaatit oli saatu 
käyränsovituksesta, johon oli valikoitu enää periaatteessa vieraita arvoja sisältämättömät 
valovastemittaukset. Mahdolliset vieraat arvot kuitenkin saattoivat vaikuttaa LME-mallin 
tuloksiin. Kuten aina, ongelmaksi muodostui juuri suurten / pienten arvojen määrittäminen 
vieraiksi arvoiksi tai mielenkiintoisiksi poikkeaviksi tuloksiksi. Tästä johtuen mittauksissa oli 
mukana ainakin yksi havainto, joka voi vaikuttaa regressioon paljonkin. 
Ilmarakokonduktanssin (gs) suhteen alkuperät eivät poikenneet toisistaan 
tilastollisesti merkitsevästi kummallakaan CG – koekentällä, mutta estimaatit olivat hieman 
korkeampia alkuperällä 67°KI molemmilla CG – koekentällä. Ilmarakokonduktanssi selitti 
Amax:a kohtuullisesti, mikä onkin varsin oletettavaa. Alkuperien yhtäläiset 
ilmarakokondutanssit (gs) eivät anna vahvistusta Gornall & Guy:n (2007) ja 
Soolanayakanahally ym. (2009) tekemälle arviolle pohjoisten alkuperien suuremmasta 
ilmarakokonduktanssista, vaikka tätä arviota ei voitu myöskään kumota. Kasvupaikan 
lämpötila ilmeisesti kuitenkin vaikuttaa selkeästi rauduskoivun ilmarakokonduktanssia 
pienentäen (Mäenpää ym. 2011) ja siirtoistutuskokeissa on saatu suoria havaintoja tämän 
paikkansapitävyydestä muillakin lajeilla hyvin erilaisista taksonomisista ryhmistä (Gornall 
and Guy 2007, Peterson ym. 2012). Ilmarakokonduktanssia kannattaisi tarkastella vielä 
suuremmalla otoskoolla, koska sen hajonta oli tämän tutkielman aineistossa suurta ja koska 
sen keskiarvoestimaatit olivat pohjoisella alkuperällä (67°KI) lievästi suurempia, vaikka 
tilastollista merkitsevyyttä ei löydettykään. 
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Vedenkäytön tehokkuudessa (WUE, Amax / gs) ei havaittu eroja alkuperien välillä 
kummallakaan CG – koekentällä. Joensuun CG:n alkuperillä havaitut hieman korkeammat 
WUE:n estimaatit liittynevät lähinnä siellä kasvaneiden alkuperien hieman korkeampiin 
fotosynteesin estimaatteihin verrattuna Kolarin CG:hen. Koekenttien välinen ero 
yhteyttämisessä puolestaan liittynee osittain lämpötilaeroihin tai mahdollisesti Kolarin CG:n 
suurempaan varjostukseen (vieressä kasvoi korkeita puita). Lämpötilavaikutuksen puolesta 
puhuu myös Joensuun CG:llä havaittu alhaisempi ilmarakokonduktanssi, vaikkakin ero oli 
hyvin pieni. Mittausjaksojen keskimääräiset lämpötilat olivat kuitenkin hyvin samanlaisia 
molemmilla kentillä ja lämpösummaa oli ehtinyt kertyä molemmille kentille mittausjaksojen 
alkaessa melkein saman verran (Joensuun CG:llä vain muutama kymmenen °Cvrk enemmän, 
mikä vastaa 3–5 vuorokauden erotusta keskikesän lämpösummakertymässä). 
Tulokset viittaavat korkeampiin klorofylli-indekseihin (CCI) pohjoisilla 
alkuperillä, mutta tämä voitiin varmistaa vain Kolarin CG:llä. Kenttien välillä eroja ei ollut. 
Klorofylli-indeksit eivät kunnolla selittäneet Amax:a, mutta korrelaatiokuvaajasta tarkastellen 
jonkinnäköinen yhteys todennäköisesti kuitenkin on olemassa, kuten voidaan olettaa. Joillakin 
pohjoisen alkuperän genotyypeillä lehdet olivat silminnähden tummemman vihreät, joten 
alkuperien mahdollinen ero klorofylli-indeksissä saattaisi tulla molemmilla CG – koekentillä  
tilastollisesti merkitsevänä esiin suuremmalla otoskoolla. Toisaalta lehtien väriero voinee 
liittyä myös esimerkiksi lehtien rakenteen optisiin vaikutuksiin ja vesisisältöön, jotka 
hämäävät klorofyllimittareitakin (Marenco ym. 2009), tai muiden pigmenttien (karotenoidien, 
antosyaanien) pitoisuuksiin (Sims & Gamon 2002). 
Erillisessä korkeiden valotasojen kokeessa havaittiin, että pohjoisen alkuperän 
(67°KI) genotyypit saattavat jatkaa yhteyttämistä täydellä tehokkuudella vielä kun valotaso 
PPFDi > 2500 μmol fotoneita m-2 s-1, joka oli suurin käytetty PPFDi-arvo, kun taas eteläisen 
alkuperän (60°LO) genotyypeissä fotosynteesitasot näyttivät laskevan (kuva 9). Sovitetuista 
valovastemalleista asiaa ei voi havaita, koska tässä käytetty funktio saavuttaa joka tapaukses-
sa asymptootin, mutta erikseen asymptoottialueelta ja sen yli tehtyjen mittausten mukaan 
PPFDi = 2500 μmol fotoneita m-2 s-1 ei näyttänyt olevan vielä se valotaso, jolla pohjoisen 
alkuperän fotosynteesi olisi kääntynyt laskuun. Tämä havainto saattaa osaltaan tukea hypotee-
sia pohjoisten alkuperien korkeammista valosaturoituneista nettofotosynteesitasoista (Gornall 
& Guy 2007), mutta toisaalta pohjoisen alkuperän optisesti paksummat lehdet saattoivat ai-
heuttaa lehdensisäisiä valogradientteja, ja siten gradientteja mesofyllisolukon saturoitumises-
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sa, jolloin valovastekäyrässä saturoitumista ei välttämättä nähdä korkeillakaan valotasoilla 
(Valladares ym. 2012). 
Yhtenä päämääränä oli löytää valokäyrien parametreille Amax, Φ ja q(Φ) parhaat 
estimaatit, mutta jos käyrän huippu ja pohja eivät ole mittauksissa selkeästi mukana, se voi 
oletettavasti vaikuttaa varsinkin kvanttisaannon q(Φ) estimointiin ja luonnollisesti Amax – alu-
een löytymiseen. Pohjoisenkin alkuperän genotyyppien mittauksissa oltiin kuitenkin oletetusti 
pitkälti valosaturaatiopisteen läheisyydessä jo monilla alhaisemmillakin valotasoilla, joten 
ongelma ei liene suuri. Eteläisen alkuperän genotyyppien kohdalla täytyy kuitenkin huomata 
tulevia mittauksia silmälläpitäen, että valotasot PPFDi = 2000 – 2500 μmol fotoneita m-2 s-1 
saattavat ylittää asymptootin, eivätkä siten vastaa näiden genotyyppien valosaturoitunutta 
fotosynteesitasoa. Varmuutta asiasta on tämän tutkielman perusteella kuitenkin mahdotonta 
saada, koska erittäin korkeiden valotasojen mittauksia ehdittiin tehdä vain kolmesta yksilöstä. 
Tulevia tutkimuksia varten valosaturaatiokohdan etsimisessä pitäisi ottaa myös huomioon 
lehden optiset ominaisuudet esimerkiksi yksinkertaisesti mittaamalla kaasunvaihdon yhtey-
dessä lehden paksuus tai tarkemmin profiloimalla lehden sisäinen valogradientti klorofyl-
lifluoresenssikuvantamisella, kuten Vogelmann & Evans (2002). 
7.2 Tutkielman ongelmakohtia 
Tutkielmassa kaikki mittaukset tehtiin pitkäverson lehdistä, koska lyhytverson lehtiä oli 
(varsinkin Kolarissa) vähän ja ne olivat melko vaurioituneita. Lyhytversojen lehtisilmut 
puhkeavat keväällä samaan aikaan, joten lehtien samanikäisyyden kannalta niiden 
mittaaminen olisi ollut ihanteellista. Osa tutkielman aineiston hajonnasta saattaa nyt johtua 
pitkäverson lehtien eri-ikäisyydestä. Lisäksi kaikki mittaukset olivat lehtitason mittauksia, eli 
mittaustuloksia ei voida yleistää koko kasvin / lehvästön tasolle. 
Valovastemittauksien tekeminen on aikaa vievää (noin 30 minuuttia per 
vastekäyrä), sään armoilla tapahtuvaa ja monien muuttujien mukana ollessa virheille altista. 
Inhimillisistä syistä johtuen laitteisto esimerkiksi saatetaan kalibroida epätäsmällisesti tai 
mittausparametrit asettaa väärin, eikä virheellisesti mitattua kasvia välttämättä ehditä mitata 
toistamiseen tai tehtyjä virheitä ei huomata kuin vasta jälkikäteen. Tässä tutkielmassa virheitä 
synnytti kokemattomuus monimutkaisen laitteiston käytöstä ja joinain päivinä (varsinkin 
ensimmäisinä mittauspäivinä) tai joidenkin yksilöiden kohdalla väärin asetetut 
mittausparametrit. Osassa mittauksista käytettiin esimerkiksi ilmarakosuhdetta kuvaavaa LI-
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6400 – laitteiston stomatal ratio (STOMRT) – muuttujaa ja näytekammion sisäistä suhteellista 
ilmankosteutta (RH %) virheellisesti. Kaikki näistä virheistä käytiin jälkikäteen läpi, eikä 
käsittelyyn otettu mukaan sellaisia, joiden katsottiin vaikuttavan tuloksiin merkittävästi. 
Valovastekäyriä mitattaessa jäähdytinblokin lämpötila pidettiin koko ajan 
tasaisesti 22 °C – asteessa, koska ihanteellisesti valokäyrät pitäisi ajaa tasaisessa lämpötilassa. 
Lämpötila vaikuttaa muun muassa lehden mesofyllikonduktanssiin (Bernacchi ym. 2002, 
Flexas ym. 2012c), mutta myös ilmarako- ja rajapintakonduktansseihin, joiden laskemisessa 
LI-6400 ottaa lämpötilan huomioon (Anon. 2005). Yhteyttäminen on muutoinkin kuin 
konduktanssin suhteen hyvin lämpötilariippuvainen (Flexas ym. 2012b). Lämpötilan tasaisena 
pitämisestä johtuen kammion sisälämpötilan ja ulkoilman lämpötilan välillä on erotus, ja 
kasvi on mahdollisesti eri lämpötilassa kuin mitattava lehti. Mitä suurempi erotus on, sitä 
suurempi lämpötilagradientti vallitsee infrapunakaasuanalysaattoreiden (IRGAs) ja 
näytekammion välillä. Joensuussa mittausjakson ulkoilman keskilämpötila oli ~ 14 °C ja 
Kittilässä ~ 13 °C, joten erotusta blokin lämpötilaan oli keskimäärin ~ 8 – 9 °C. Haihduttava 
lehti on kuitenkin useita asteita ulkolämpötilaa kylmempi, eli todellinen lämpötilaero lehden 
ja kammion välillä ei ollut näin suuri. 
Yksi mahdollinen laitteistosta johtuva virhe liittyy lisäksi siihen, että LI-6400 
mittaa kammion sisäisen irradianssin, eikä lehden absorboimaa säteilyä. Laitteessa käytettävät 
sensorit ovat kuitenkin PAR-alueelle herkkiä ja niiden vaste on sitä lähellä (Biggs [ei vuotta]). 
Valovasteiden mittaaminen aloitettiin käyttäen korkeita PPFDi-arvoja ja kaikki 
mittaukset tehtiin aina korkeammista matalampiin, jotta voitaisiin varmistua lehden 
ilmarakojen olevan täysin auenneita ja fotosynteesin saavuttaneen vakaan ”steady state” tilan. 
Tämä on myös LI-COR Biosciences – yrityksen suosittelema tapa valovastemittauksille. 
Lähestymistavassa on kuitenkin ongelmansa, sillä heti mittauksen alussa käytettyjen 
korkeiden valotasojen mahdollisesti aiheuttama fotoinhibitio saattaa näkyä 
valokäyräparametreissa koko lopun kokeen ajan (mm. Valladares ym. 2000, Singsaas ym. 
2001). Tarpeeksi korkeilla valon määrillä fotoinhibitiotasot nousevat niin suureksi, että 
syntyvän valovastekäyrän kuperuus θ muuttuu nollaksi, ja tätä korkeammilla valotasoilla 
inhibitio on niin voimakasta, että valosaturoitunut fotosynteesitaso (ja siten käyrän muoto) 
alkaa laskea (Leverenz ym. 1990). Kompromissina esimerkiksi Qian ym. (2012) aloittivat 
mittaamisen oman käyränsä keskipaikkeilla sijaitsevalla PPFDi-arvolla. 
Kolarissa CG – koekenttää reunustaa metsä, ja Joensuussa yksi suuri puu, ja osa 
mittauksiin satunnaisesti valituista koivuyksilöistä molemmilla kentillä oli niitä, jotka saattoi-
57 
 
vat viettää osan päivästä näiden varjossa. Yksivuotisilla kasveilla, joilla on kiire kasvaa ja 
lisääntyä, valinta saattaa suosia mahdollisimman suuria fotosynteesitasoja valaistusolosuhteis-
ta riippumatta, kun taas monivuotisille, pitkään samalla paikalla kasvaville, kasveille saattaa 
olla tärkeämpää akklimoitua (sopeutua) paikallisiin valaistusolosuhteisiin (mm. Heschel ym. 
2004). Kasveilla, joilla on tällainen akklimaatiokyky, aurinko- ja varjolehdet poikkeavat toi-
sistaan yleensä ennustettavalla tavalla: Aurinkoon akklimoituneilla lehdillä on varjolehtiä 
korkeampi valosaturoitunut nettofotosynteesi Amax ja valokompensaatiopiste Φ, mutta pie-
nempi kvanttisaanto q(Φ) (mm. Heschel ym. 2004). Rauduskoivulla valoakklimoituneissa 
lehdissä on havaittu korkeampia fotosynteesitasoja ja klorofyllipitoisuuksia ja parempaa ilma-
rakokonduktanssia kuin varjolehdissä (Laisk ym. 2005). Tässä tutkielmassa kaikki mittaukset 
tehtiin joka puusta suurin piirtein samalta korkeudelta ja yleensä varjon puolelta. Lehden si-
jainti lehvästössä vaikuttaa valaistusolojen lisäksi myös niiden kasvulämpötilaan ja esimer-
kiksi Shahba & Bauerle (2009) havaitsivat punavaahteralla (Acer rubrum L.) lehvästön eri 
osissa vallitsevien erilaisten kasvulämpötilojen voivan aiheuttaa samassa puussa toisistaan 
eroavaisia muutoksia lehtien morfologisissa ja kemiallisissa ominaisuuksissa. Heidän tutki-
muksessaan nämä lämpötilan aiheuttamat erot olivat lisäksi suurempia kylmemmältä kasvu-
paikalta peräisin olevalla genotyypillä (Shahba & Bauerle 2009). Myös Mäenpää ym. (2011) 
havaitsivat rauduskoivun lehtien fotosynteesin, ilmarakokonduktanssin ja vedenkäytön tehok-
kuuden riippuvan mittauslehden sijainnista lehvästössä. Lisäksi suorassa auringonvalossa 
kehittyneet lehdet voivat olla pienempiä ja paksumpia kuin varjossa kehittyneet (Smith & 
Nobel 1977 Shahba & Bauerle 2009 mukaan). Nämä tulokset painottavat yhdenmukaisesti 
suoritettujen fotosynteesikokeiden ja lehden sijainnin valinnan tärkeyttä. Tässä pro gradu – 
tutkielmassa lehti valittiin melko tarkasti 10. lehden korkeudelta verson kärjestä laskien niin, 
että mittauslehdeksi valittiin nuorin täysin kehittynyt lehti. Jos kuitenkin tutkielmassa käytet-
tyihin nuoriin puihin (vasta 2. kasvukausi) oli ehtinyt syntymään puun korkeuden myötäisiä 
lämpötilavaikutuksia, korkeuden myötäisiä gradientteja fotosynteesiparametreihin tai aurin-
gonvalon aiheuttamia eroja, ei niitä ole pystytty tässä tätä tarkemmin kontrolloimaan. 
7.3 Tilastollisen puolen pohdinta 
Valovastemittaukset ovat tyypillisesti ns. repeated-measures – kokeita, joissa yhdestä 
kasviyksilöstä (tai genotyypistä) tehdään useita mittauksia. Harvat nykyisetkään tutkimukset 
ottavat tämän huomioon (Lin ym. 2008), ja tilastollinen analyysi on usein tehty perinteisenä 
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kiinteiden vaikutusten varianssianalyysinä. Suositeltu tapa tällaisissa kokeissa valovasteiden 
kuvaamiseen on kuitenkin epälineaarinen sekavaikutusmalli (non-linear mixed-effects model, 
NLME) (Peek ym. 2002, Lin ym. 2008, Qian ym. 2012), jollaista myös tässä pro gradu – 
tutkielmassa käytettiin. Tällainen malli ottaa huomioon tilastoyksiköiden välisen satunnaisen 
vaihtelun ja mahdollisesti myös muita aineiston rakenteen erityispiirteitä. Malliin on 
mahdollista sisällyttää esimerkiksi erilaisia varianssi-kovarianssi – rakenteita. Sekamalleilla ja 
mallinrakennuksella voidaankin kuvata tämän tutkielman tyyppisen aineiston ja residuaalien 
hankalaa rakennetta, esimerkiksi korkeammilla valotasoilla esiintyvää suurempaa hajontaa, ja 
virhevaihtelun lähteitä hyvin (mm. Lin ym. 2008). Nämä mallit ovat kuitenkin monimutkaisia 
ja useimmiten vaikeita ymmärtää, varsinkin epälineaariset sekamallit. 
Kaasunvaihdon valovasteen kuvaamiseen käytetty matemaattinen malli (epäli-
neaariyhtälö) oli vain yksi monista mahdollisista (mm. Archontoulis & Miguez 2015). Vaikka 
malli valittiinkin kirjallisuudesta muita malleja vertailemalla ja perustellen, valinta olisi saat-
tanut osua myös johonkin muuhun malliin. Kirjallisuudessa ei vaikuta olevan vielä muodos-
tunut täydellistä konsensusta siitä, mitä mallia pitäisi käyttää, vaan vielä nykyäänkin käyte-
tään kaikenlaisia yhtälöitä. Tässä pro gradussa vertailuun otettujen mallien (Hanson ym. 1987, 
Potvin ym. 1990, Marino ym. 2010) lisäksi useiden eri lajien nettofotosynteesin valovasteen 
kuvaamiseen on kirjallisuudessa käytetty muun muassa ei-suorakulmaista hyperbelifunktiota 
(mm. Lundell ym. 2008) ja eksponentiaalimallia (mm. Silva ym. 2011). Muitakin malleja on 
olemassa, mutta vain osaa, lähinnä eksponentiaalista ja hyperbelimalleja, käytetään ja kehite-
tään huomattavasti muita enemmän. Esimerkiksi Chen ym. (2011) kuvailivat muokatun eks-
ponentiaalimallin, jonka avulla he saivat monia muita malleja paremmin ennustettua varsinkin 
valosaturaatioalueen fotosynteesiä ja fotoinhibition vaikutuksia siihen. Monien mallien omi-
naisuutena on kuitenkin asymptoottinen luonne, eivätkä ne siten tuota todellisia valosaturaa-
tioalueen arvoja, eikä niistä voi nähdä varsinaista valosaturaatiopistettä, jossa valon määrän 
lisääminen ei enää nosta fotosynteesitasoja (Chen ym. 2011). Sama rajoitus pätee tässä pro 
gradussa käytettyyn valovastemalliin. Qian ym. (2012) puolestaan kuvailivat mallin, joka ot-
taa huomioon RuBisCO-aktivaation ja tällä tavoin parantaa valovastekäyrien sopivuutta, mut-
ta tällaisten mallien järkevä käyttäminen edellyttää myös hiilidioksidivasteiden mittaamista. 
Malleja löytyy siis runsaasti, vielä paljon runsaammin kuin tässä olen esittänyt, mutta valo-
vastetta täydellisesti kuvaavaa yhtälöä ei ole olemassa, koska kaikkia fotosynteesin kinetiik-
kaan vaikuttavia tekijöitä ei tunneta tarpeeksi hyvin, eikä todellisuutta yksinkertaistavilla mal-
leilla monimutkaisia mekanismeja luonnollisestikaan voida tai edes haluta kuvata. Sen sijaan 
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mallin valinnassa saatetaan haluta painottaa esimerkiksi sen helppokäyttöisyyttä tai hyvää 
ennustuskykyä, aina tilanteesta riippuen. 
Mallinrakennusprosessissa ”parasta” mallia etsittäessä nettofotosynteesiä 
selittämään käytettiin vain pääkovariaattia (PPFDi-arvoja), eikä malliin haluttu edes yrittää 
sisällyttää muita mahdollisia kovariaatteja (kuten samanaikaisesti LI-6400 – järjestelmällä 
mitattua ilmarakokonduktanssia tai lämpötiloja) yksinkertaistuksen vuoksi ja koska 
tarkoituksena oli myös vertailla NLME-mallin tuloksia LME-malleilla (liitteet 6 ja 7) 
hankittujen tulosten kanssa. Yksi sekamallien hyödyistä on kuitenkin myös kovariaattien 
sisällyttäminen ja jos nettofotosynteesiä haluttaisiin mallintaa kokonaisvaltaisemmin, niitä 
saattaisi olla järkevää ottaa mukaan. Toisaalta ”kaikki mallit ovat vääriä, mutta jotkut niistä 
ovat hyödyllisiä”1), eli täydelliseen realismiin ei kannata pyrkiä, koska sitä ei koskaan 
mallintamisella saavuteta, ja koska mallintamisen yksi idea on esittää aineisto parsimonisesti 
(säästäväisyyden ja yksinkertaisuuden periaatteita noudattaen). 
GraphPad Prism – ohjelmistolla tehdyn käyränsovituksen (liite 7) yhteydessä 
testaus olisi voitu tehdä myös suoraan GraphPad Prismin laskemista estimaateista, mutta nyt 
näistä estimaateista tehtiin kuitenkin sekamallit R-ohjelmistolla. Kuten tyypillistä (Lin ym. 
2008), tässäkin tutkielmassa fotosynteesin valovasteessa havaittiin enemmän hajontaa 
suuremmilla PPFDi-arvoilla. Tästä johtuen GraphPad Prismillä tehdyn käyränsovituksen 
yhteydessä valovastemallien neliösummia laskettaessa olisi ollut hyvä käyttää suhteuttavaa 
painotusta, joka antaisi käyrässä pienemmän hajonnan alueelle enemmän painoarvoa. 
Painotusta ei kuitenkaan käytetty, koska niiden kanssa konvergenssiä ei saavutettu edes 
erittäin suurilla iteraatioiden määrillä. Hajonnasta johtuen käyränsovituksessa tehtiin myös 
kokeiluja hyvin erilaisilla parametrien lähtöarvoilla, jotta voitaisiin varmistua, että estimaatit 
ovat todellisia eivätkä paikallisia minimejä. Kaikilla kokeilluilla lähtöarvoilla saavutettiin 
kuitenkin samat estimaatit. 
Tällaisissa kokeissa havaintomäärä on lähes aina melko pieni, johtuen 
rajoitetusta tilastoyksiköiden määrästä ja havainnoinnin aikarajoitteista. Jakaumaoletuksia 
tarkasteltiin testausta ennen ja jälkeen visuaalisesti formaalin jakaumaoletustestauksen sijasta, 
vaikka molempiakin tapoja olisi voitu käyttää. Kumpaankin tapaan liittyy kuitenkin omat 
ongelmansa. Jos oletuksia testataan, niin esimerkiksi normaalisuutta testaavan testisuureen p-
arvon tulisi itse asiassa aina liikkua otoskoon (N) mukana. Toisin sanoen, jos N on suuri, p = 
0.05 ei enää ole riittävä peruste normaalisuusoletuksen hylkäämiseen, ja toisin päin, jos N on 
pieni, normaalisuusoletus pitäisi hylätä jo paljon aiemmin. Tästä johtuen testisuure saattaa 
1) kuuluisa lausahdus matemaatikko George E.P. Boxilta 
60 
 
osoittaa normaalisuutta perinteisellä 0.05 – merkitsevyystasolla, mutta aineisto voi näyttää 
visuaalisesti hyvinkin epänormaaliselta. Toisaalta pelkkä visuaalinen tarkastelu nojaa 
enemmän tutkijan omaan harkintaan. Näin ollen sekä kuvaajien että p-arvojen tarkastelu on 
yhtä subjektiivista; kriittinen p-arvo ei ole yksiselitteinen ja kuvaaja ei ole tarkastelijan 
silmälle numeerinen. Lisäesimerkkinä normaalisuuden testaamisen voidaan periaatteessa 
argumentoida olevan turhaa, koska keskeisen raja-arvolauseen mukaan otoskoon kasvaessa 
tarpeeksi suureksi (noin yli 30) otoskeskiarvojen jakauma lähestyy normaalisuutta taustalla 
olevan populaation todellisesta jakaumasta riippumatta (tämä kuitenkin olettaa että otokset 
ovat riippumattomia toisistaan). Lisäksi otoskoon ollessa pieni normaalisuustestien tehokkuus 
on heikko ja otoskoosta riippumatta normaalisuustestienkin käyttö lisää kumuloivasti 
tilastolliseen testaukseen syntyvää tyypin 1 virheen todennäköisyyttä käytetyn kriittisen arvon 
mukaisesti. Varianssianalyysi on kuitenkin melko kestävä normaalisuusoletuksesta 
poikkeamiselle, joten periaatteessa riski varianssianalyysin käytölle ei ole suuri pienien 
poikkeamien läsnä ollessa. 
Tutkielmassa tehtyjen parivertailujen suuren määrän vuoksi niidenkin käytöstä 
on hyvä esittää varoitus. Parivertailut löytävät kahden ryhmän väliset erot erilaisella 
herkkyydellä kuin omnibus ANOVA-testi, jolloin ei-merkitsevän ANOVA-testin jälkeen 
suoritettu parivertailu saattaa kuitenkin löytää toisistaan eroavia ryhmäkeskiarvoja. Tässä 
tutkielmassa on esitettyinä molemmilla tavoilla saadut tulokset, vaikka yleisesti ottaen tämän 
tutkielman kannalta vain parivertailujen hypoteesit ovat kiinnostavia. Käytettäessä 0.05 – 
merkitsevyystasoa ja tehtäessä esimerkiksi 10 parivertailua, noin 40 % todennäköisyydellä 
yhden testin nollahypoteesi hylätään pelkästään sattuman vuoksi.2) Tässä tutkielmassa 
parivertailuja tehtiin huomattavasti tätäkin enemmän, joten ainakin yksi havaituista 
nollahypoteesin hylkäyksistä on lähes varmasti virheellinen. NLME – ja LME – malleissa 
omnibus – testaus tehtiin nlme – paketin ehdollisella Waldin F-testillä, joka on vain 
approksimoiva NLME-malleihin liittyvän nimittäjän vapausasteiden laskemisongelman takia. 
Parivertailut sen sijaan tehtiin asymptoottisia z – testejä käyttäen, joita varten ei tarvitse 
estimoida nimittäjän vapausasteita, toisin kuin F – tai t – testejä varten. Sekamallien 
hypoteesintestauksen toteuttamisesta ei olla vielä yksimielisiä, koska nimittäjän 
vapausasteiden estimoiminen on vaikeaa, ja siihen on olemassa monta eri tapaa. Tämän 
hetken suositelluimmat tavat sekamallien testaamiseen vaikuttavat olevan epäparametriset ja 
MCMC – menetelmät (Markov chain Monte Carlo) (Anon. 2015). 
Tässä tutkielmassa käytettyjen ANOVA – taulukoiden ja – tulosten tulkinnasta 
2)   100*(1-0.95^10) = 40.12631% 
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on myös hyvä varoittaa. ANOVA – taulukot laskettiin ns. tyypin I neliösummilla, vaikka 
monet tilasto–ohjelmat (ja siten monet tutkijat) käyttävät tähän vakiona yleensä ns. tyypin III 
neliösummia. Näillä kahdella eri tavalla laskettujen ANOVA-taulukoiden tulkinta on erilaista, 
jos aineisto on epätasapainoinen, koska silloin neliösummat jakautuvat eri tavalla. Tyypin I 
neliösummia käytettäessä testaus toteutetaan peräkkäisenä, jolloin malliin sisällytetään aina 
yksi ennustemuuttuja lisää kerrallaan ja tätä uutta mallia verrataan aina edelliseen vajaampaan 
malliin. Tyypin III neliösummia käytettäessä mallia, joka sisältää kaikki ennustemuuttujat, 
verrataan yksi kerrallaan malleihin, joista on aina pudotettu yksi ennustemuuttuja. Se, kumpaa 
tyyppiä käyttää, on pitkälti tutkijan valinta, mutta tyypin I neliösummia käytettäessä 
testauksen järjestys pitää etukäteen päättää, ja järjestyksen muuttaminen useimmiten 
luultavasti muuttaisi tuloksia ainakin hieman, mutta tämä on vain asia jonka kanssa täytyy 
elää. 
8 LOPPUSANAT 
Fotosynteesi on koko ihmiskunnalle tärkeä prosessi; suurin osa maapallolle saapuvasta 
energiasta tulee auringosta ja tästä fotosynteesikoneiston läpi käyvä osa tuottaa meille lopulta 
suuren osan ruoasta, energiasta ja kuidusta. Fotosynteesiä tutkimalla voidaan saada tietoa 
erilaisia yhteyttämisstrategioita (mm. C3-, C4- ja CAM-hiilensidontareitit) hyödyntävien 
organismien toiminnasta ja tämän toiminnan vaikutuksista maailmanlaajuiseen 
hiilensidontaan. Fotosynteesin ja vedenkäytön tehokkuus ovat kiinnostavia tutkimusaiheita 
myös esimerkiksi viljelykasvien jalostamisen näkökulmasta ja yhteyttävien organismien 
evoluution ymmärtämisen kannalta (mm. Gust 1996). Varsinkin ilmastonmuutoksen takia on 
tullut tarve saada tietoa eri leveysasteilla ja erilaisissa ilmastollisissa oloissa kasvavien 
kasvilajien yhteyttämisen ja kokonaishiilensidonnan nykytilanteesta ja tulevaisuudesta. 
Yhteyttämisen ja siihen vaikuttavien tekijöiden tutkiminen on tietysti myös perustutkimuksen 
kannalta mielenkiintoista. Nykyaikaisilla kaasuaineenvaihduntaa mittaavilla järjestelmillä 
fotosynteesitutkimus on helpottunut, ja se on ollut siirrettävissä laboratoriosta kentälle. 
Ongelmana on kuitenkin mittausten pistemäisyys ja lyhytaikaisuus, toisin sanoen 
nykyaikaisillakin järjestelmillä tutkimukset tehdään yleensä melko pieneltä lehden alalta ja 
hetkellisinä mittauksina. Tulevaisuuden kuvantamistekniikka kuitenkin tuonee 
fotosynteesitutkimuksen tueksi suuren mittakaavan tarkat mittaukset hiilensidontaan 
liittyvistä kasvillisuusindekseistä, kuten klorofyllien määristä, jopa avaruudesta käsin 
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(esimerkkejä satelliittien avulla tehdystä ja tulevasta kasvitutkimuksesta mm. Myneni ym. 
1997, Peñuelas & Filella 1998, Drusch ym. 2012). Varminta tietoa itse yhteyttämisestä 
saataneen kuitenkin edelleen ainoastaan pienen lehtipinta-alan suorista 
fotosynteesimittauksista, vaikka uusia ongelmia onkin syntynyt uuden tiedon karttuessa 
esimerkiksi mesofyllikonduktanssin vaikutuksista lehden kokonaisjohtokykyyn (mm. 
Bernacchi ym. 2002, Flexas ym. 2012c). Lisäksi hiilensidonta saattaa olla erilaista lehtitasolla 
kuin koko puun tasolla; esimerkiksi ”lehtiekonomiaspektrihypoteesi” (LES-hypoteesi) 
(Wright ym. 2004) kuitenkin yrittää löytää tavan suhteuttaa lehtitason fysiologisten ja 
biokemiallisten tapahtumien yhteyksiä hiilensidontaan, ja skaalata ja yleistää hiilensidonnan 
määrästä tehtäviä johtopäätelmiä suuremmille tasoille. Ekotyyppitasolla tapahtuvan 
fotosynteesin tutkimisesta löytyy kuitenkin vielä runsaasti ongelmakohtia. 
LES-hypoteesin on näytetty ainakin suuntaa-antavasti pätevän myös kokonaisiin 
valokäyriin. Marino ym. (2010) mukaan kvanttisaanto q(Φ) kasvaa pienenevän LMA:n 
(lehden massa per pinta-ala) mukana, ja valokompensaatiopiste Φ liittyy (heikosti) lehden 
typpimääriin puuvartisilla kasveilla. Näiden lisäksi Amax:n tiedettiin jo ennestään noudattavan 
LES-hypoteesia. Näin ollen tässäkin tutkielmassa saadut estimaatit voidaan liittää suurempaan 
kasvien menestymistä arvioivaan kokonaisuuteen. Lisäksi Marino ym. (2010) arvioivat, että 
LES-hypoteesi toimii myös toisin päin niin, että kasvien ominaisuuksista voitaisiin jopa 
ennustaa kokonaisia valovastekäyriä. 
Tämän pro gradu – tutkielman tulokset antavat viitteitä, että arvio pohjoisten 
alkuperien korkeammista fotosynteesitasoista (Gornall & Guy 2007, Soolanayakanahally ym. 
2009) saattaa pitää paikkansa myös rauduskoivulla, ja että rauduskoivulla korkeammat 
fotosynteesitasot ovat ainakin osittain yhteydessä korkeampaan ilmarakokonduktanssiin, 
mutta eivät klorofylli-indekseihin. Tulokset vaativat lisäselvityksiä fotosynteesitasoista, sillä 
tilastollisia eroja yhteyttämisessä ei löydetty. Lisäksi kokonaishiilensidonnan yhdistämiseksi 
näihin tuloksiin tulisi samassa yhteydessä tarkastella vielä muun muassa kasvien biomassan 
kertymistä ja pituus- ja paksuuskasvua. Mielenkiintoista olisi myös jatkossa tarkastella lehden 
rakenteen ja yhteyttämistasojen yhteyttä. Tutkielmassa käytetyt koivualkuperät olivat peräisin 
hyvin erilaisilta kasvuvyöhykkeiltä, joten ne ovat joutuneet sopeutumaan hyvin erilaisiin 
valaistus-, lämpötila-, lumi- ja sadeolosuhteisiin ja näiden ympäristötekijöiden erilaiseen 
vuodenaikaisvaihteluun. Koska valojaksot ja auringon lämmitysteho ja niiden yhdessä 
kasveille aiheuttamat ympäristöpaineet muuttuvat nopeasti mentäessä Suomessa etelästä 




Tutkielmassa käytettiin hetkellisiä pienen lehtialan kaasujenvaihtomittauksia ja 
havaittu yksilöiden välinen hajonta oli suurta, varsinkin valovastekäyrien Amax – alueella. 
Hajonta johtunee osittain kenttäolosuhteista, joissa monia ulkoisia tekijöitä on hankala 
kontrolloida. Kenttäolosuhteissa on myös vaikea tutkia erikseen esimerkiksi päivänpituuden 
ja lämpötilan vaikutuksia fotosynteesiin, ja esimerkiksi valojaksojen vaikutus onkin jäänyt 
ilmastonmuutostutkimuksessa lähes huomiotta (Saikkonen ym. 2012). Lisäksi yhden kesän 
aikana tehdyt mittaukset eivät kerro mahdollisesta vuosien välisestä vaihtelusta. Kokeet 
valosaturoituneiden yhteyttämistasojen eroista pitäisi siten toistaa ja tulokset vahvistaa 
kasvatuskammiokokeilla, suuremmilla otoskoilla ja ihanteellisesti samoilla kasveilla 
useampana vuotena. Tärkeinä lisäselvitystä vaativina asioina voidaan pitää lisäksi  
yhteyttämisen lämpötilavasteita eri alkuperillä ja mahdollista vuorokauden läpi jatkuvaa 
fotosynteesitasojen ylläpitoa pitkän päivän alueilla. 
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#Lattice-paketin tekijä on Deepayan (2008). 
library(multcomp) 
#multcomp-paketin tekijät ovat Hothorn ym. (2008). 
 
#Aineiston lukeminen: 





##'data.frame':   976 obs. of  4 variables: 
## $ Kenttaalkup: Factor w/ 4 levels 
## "BotaniaKi","BotaniaLo",..: 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 ... 
## $ Genotyyppi : Factor w/ 12 levels "BotK1","BotK11",..: 1 1 
## 1 1 1 1 1 1 1 1 ... 
## $ PAR        : int  1 1 24 24 50 51 100 100 150 151 ... 
## $ Foto       : num  -0.56 -1.27 0.41 0.38 1.07 1.81 3.29 





#Factorien järjestyksen tarkastelu: 
unique(getGroups(data1)) 
##    Kenttaalkup Genotyyppi 
##1     BotaniaKi      BotK1 
##60    BotaniaKi     BotK11 
##109   BotaniaKi     BotK15 
##186   BotaniaLo      BotL1 
##261   BotaniaLo     BotL14 
##352   BotaniaLo      BotL6 
##401    KolariKi      KolK1 
##529    KolariKi     KolK11 
##641    KolariKi     KolK15 
##753    KolariLo      KolL1 
##865    KolariLo     KolL14 
##897    KolariLo      KolL6 
 
#Epälineaarisen funktion määrittely: 
picurve = function(x, Amax, Aqe, LCP) (Amax*(1-exp(-Aqe*((x-LCP))/Amax))) 
 
#Mallinvalintaprosessi: 
#Ensimmäinen malli (malli 0): 
psn0 = nlme(Foto~picurve(PAR, Amax, Aqe, LCP), fixed = (Amax + Aqe + LCP ~ 
1), random = (Amax + Aqe + LCP ~ 1), start = c(15, 0.0054, 20), data = 
data1) 
#Ei konvergoidu, rajoitetaan varianssi-kovarianssimatriisi 
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#diagonaalimatriisiksi (malli 1): 
psn1 = update(psn0, random = pdDiag(Amax + Aqe + LCP ~ 1)) 
#Konvergoituu. 
#Matriiseja voi tarkastella näin: 
#Kiinteiden vaikutusten estimoitu varianssi-kovarianssimatriisi: 
vcov(psn1) 
##              Amax           Aqe          LCP 
##Amax  3.321722e-01 -4.572029e-05 -0.025325244 
##Aqe  -4.572029e-05  3.304759e-06  0.001570461 
##LCP  -2.532524e-02  1.570461e-03  6.400089007 
#Kiinteiden vaikutusten korrelaatiomatriisi 
cov2cor(vcov(psn1)) 
##            Amax         Aqe         LCP 
##Amax  1.00000000 -0.04363725 -0.01736917 
##Aqe  -0.04363725  1.00000000  0.34147909 
##LCP  -0.01736917  0.34147909  1.00000000 
#Korrelaatioita voidaan tarkastella kuvaajasta näin: 
pairs(psn1) 
 
#Seuraavaksi satunnaisvaikutusten määrittely, jätetään 





## Formula: list(Amax ~ 1, Aqe ~ 1, LCP ~ 1) 
## Level: Kenttaalkup 
## Structure: Diagonal 
##            Amax          Aqe        LCP 
##StdDev: 1.138198 2.375769e-05 0.02824785 
## 
## Formula: list(Amax ~ 1, Aqe ~ 1, LCP ~ 1) 
## Level: Genotyyppi %in% Kenttaalkup 
## Structure: Diagonal 
##                Amax         Aqe         LCP Residual 
##StdDev: 0.0005074409 0.004053109 0.002874208 1.796399 
##... 
#Vaihtoehtoisesti samat satunnaisvaikutusten varianssit nähdään näin: 
VarCorr(psn1) 
#Toinen tapa tehdä tämä on katsoa luottamusvälejä. Pitää sovittaa uusi 








#Tämä metodi tosin antaa joitain virheitä. Joka tapauksessa näistä 
#luottamusväleistäkin päätellen Amax vaihtelee genotyypeittäin, joten sen 
#voi jättää malliin. 
#Malli 2: 
psn2<-update(psn1, random = pdDiag(Amax~1)) 
#Ensimmäisten mallien vertailu: 
AIC(psn1,psn2) 
##     df      AIC 
##psn1 10 3957.052 
##psn2  6 3806.918 
#psn2 on parempi. 
#Satunnaisvaikutukset määritelty. Vain Amax saa vaihdella genotyypeittäin. 
#Mallin 2 tarkastelu visuaalisesti eri tasoilla: 
plot(augPred(psn2, level = 2)) 
 
#Genotyyppitason ennusteet näyttävät kohtuullisilta. 
#Seuraavaksi määritellään kiinteät vaikutukset. Aloitetaan samalla tavalla, 
#eli niin, että kaikki parametrit saavat vaihdella Kenttaalkup-
#muuttujittain. 




#Ei konvergoidu. Tätä kautta ei voi siis päätellä mitkä parametrit pitäisi 
#jättää malliin kiinteiksi. Voidaan kuitenkin vertailla kaikki 
#konvergoituvat mallit: 
psn3 = update(psn2, fixed = list(Amax ~ 1, Aqe ~ 1, LCP ~ Kenttaalkup), 
start = rep(c(15,0.0054,20), 2)) 
psn4 = update(psn2, fixed = list(Amax ~ Kenttaalkup, Aqe ~ 1, LCP ~ 
Kenttaalkup), start = rep(c(15,0.0054,20), 3)) 
psn5 = update(psn2, fixed = list(Amax ~ Kenttaalkup, Aqe + LCP ~ 1), start 
= rep(c(15,0.0054,20), 2)) 
#Vertaillaan malleja: 
AIC(psn2,psn3,psn4,psn5) 
##     df      AIC 
##psn2  6 3806.918 
##psn3  9 3810.827 
##psn4 12 3808.356 
##psn5  9 3804.432 
#Ainoastaan psn5 (malli 3) on parempi kuin psn2. 
#Toisekseen voidaan katsella taas nlsList-mallin luottamusvälejä (kuvaaja 
#sama kuin yllä): 
plot(intervals(lis)) 
#Ainoa, jonka voi ehkä luottamusväleistäkin päätellen ajatella vaihtelevan 
#Kenttaalkup-muuttujittain on Amax. 
#Vertaillaan mallien käyriä visuaalisesti: 
plot(comparePred(psn2,psn5, level = 0)) 
 
#Kahdessa käyrässä näkyy isohkot muutokset. 
#Tarkastellaan täytyykö malliin lisätä varianssifunktio. 
#Kuvaajat residuaaleista vs. fitted values: 
plot(psn5, residuals(., type="pearson")~fitted(.)|Kenttaalkup) 





#Residuaalit selkeästi heterogeenisiä. 
#Varianssifunktioksi pitäisi sopia varPower (malli 4): 
psn6 = update(psn5,weight = varPower()) 
plot(psn6, residuals(., type="pearson")~fitted(.)|Kenttaalkup) 
plot(psn6, residuals(., type="pearson")~fitted(.)|Genotyyppi) 
plot(psn6) 
 
#Näyttää paremmalta Yllä olevilla komennoilla voi tarkastella halutessaan 
#kaikilla faktorien tasoilla. 
#Mallien vertailu: 
AIC(psn5,psn6) 
##     df      AIC 
##psn5  9 3804.432 
##psn6 10 3424.678 





#Tarkastellaan täytyykö malliin lisätä korrelaatiorakenne. 
#Autokorrelaatiokuvaaja: 
plot(ACF(psn6, form = ~1|Genotyyppi), alpha=0.01) 
 
#Yritetään korjata autokorrelaatiota autocorrelation-moving average (1,1) – 
#rakenteella (malli 5): 
psn7 = update(psn6, correlation = corARMA(p = 1, q = 1)) 
plot(ACF(psn7, resType="n", form = ~1|Genotyyppi), alpha=0.01) 
 
#Jakaumaoletukset: 
#Residuaalien homoskedastisuus (kuvaaja ylempänä): 
plot(psn7, residuals(., type="pearson")~fitted(.)|Kenttaalkup) 
plot(psn7, residuals(., type="pearson")~fitted(.)|Genotyyppi) 
plot(psn7) 
#Residuaalien normaalisuus: 




qqnorm(psn7, ~ resid(., type = "p") | Kenttaalkup, abline = c(0,1)) 
 











#Katsotaan vielä lopullisista kuvaajista, että ennusteet menevät hyvin 
#yksiin havaintojen kanssa: 
plot(augPred(psn7, level = 1:2), grid=T) 
#Yleisesti ottaen ennusteet vaikuttavat sopivilta, yksi käyrä oli ehkä 
#vähän muita huonompi. 
#Lopullinen malli (malli 5) on siis muotoa: 
psn7 = nlme(Foto~picurve(PAR, Amax, Aqe, LCP), fixed = list(Amax ~ 
Kenttaalkup, Aqe + LCP ~ 1), random = pdDiag(Amax ~ 1), weight = 
varPower(), correlation = corARMA(p = 1, q = 1), method = "ML",  start = 
rep(c(15, 0.0054, 20), 2), data = data1) 





#Parivertailuja kontrastimatriisia säätämällä (multcomp-paketti): 
con <- matrix(c(0, 1, 0, 0, 0, 0, 
                0, 0, 1, 0, 0, 0, 
                0, 0, 0, 1, 0, 0, 
                0,-1, 1, 0, 0, 0, 
                0,-1, 0, 1, 0, 0, 
                0, 0,-1, 1, 0, 0), 
               nrow = 6, byrow = TRUE) 







NLME-mallin oletuskontrastien mukaiset kiinteiden vaikutusten estimaatit (β), keskivirheet, 
nimittäjän vapausasteet (df), kaksisuuntaisten t-testien testisuureet, niiden p-arvot ja 
satunnaisvaikutusten residuaalitermi (ε). T-testien nollahypoteesina on, että estimaatti on 0. 
Amax = valosaturoitunut nettofotosynteesi (µmol CO2 m
-2 s-1), q(Φ) = kvanttisaanto (µmol CO2 
µmol-1 fotoneita), Φ = valokompensaatiopiste (μmol fotoneita m-2 s-1). 
 
  β  Keskivirhe df, nimittäjä t-arvo p-arvo 
(vakiotermi) 16.43  0.66   959 25.014   <.0001 
Amax Joensuu CG Loppi -1.33  0.92  959 -1.45   0.1478 
Amax Kolari CG Kittilä -1.06  0.90  959  -1.18   0.2374 
Amax Kolari CG Loppi -3.21  0.92 959 -3.50   0.0005 
q(Φ) 0.057579 0.0015047  959 38.27  <.0001 
Φ     21.39 0.75  959 28.57 <.0001 
 





NLME-mallilla sovitetut epälineaarisen sekamallin regressiokäyrät, nettofotosynteesi A (µmol 
CO2 m
-2 s-1) vs. fotosynteettisen fotonivuon tiheys PPFDi (µmol m-2 s-1). Kuvaajassa 
näkyvissä sekä alkuperille (kentittäin) (sininen) että genotyypeille (punainen) estimoidut 
käyrät. Kuvaajassa ylempänä Kolarin CG:n genotyypit, alempana Joensuun CG:n genotyypit. 
Jokainen genotyyppi sisältää jokaisen yksilönsä kaikki mittaukset. Havaintojen määrä per 








NLME-mallilla sovitetut epälineaarisen sekamallin regressiokäyrät genotyypeittäin, 
nettofotosynteesi A (µmol CO2 m
-2 s-1) vs. fotosynteettisen fotonivuon tiheys PPFDi (µmol m-
2 s-1). Kuvaajassa näkyvissä pelkästään genotyypeille (musta) estimoidut käyrät. Kuvaajassa 
ylempänä Kolarin CG:n genotyypit, alempana Joensuun CG:n genotyypit. Jokainen 
genotyyppi sisältää jokaisen yksilönsä kaikki mittaukset. Havaintojen määrä per genotyyppi n 









Vuorokaudenaikojen erojen tarkastelun liitteet 
 
 
Nettofotosynteesin valovastemalli Kolarin CG:n molemmille alkuperille 
vuorokaudenajoittain. Malli: kts. kaava 1 (Marino ym. 2010). Kuvaajassa pisteet esittävät 
alkuperäisiä (havaittuja) arvoja ja viivat ovat mallilla laskettuja ennusteita. 67°KI = Kittilän 
alkuperä, 60°LO = Lopen alkuperä. Kittilän alkuperät ovat esitettyinä sinisemmillä väreillä, 
Lopen alkuperät punaisemmilla. Havaintojen määrä per ryhmä n = 64 – 208. Kuvan tarkoitus 
on ainoastaan havainnoillistaa käyriä, jotka saataisiin tekemällä regressiot yhteisesti kaikille 
Kolarin CG:n havainnoille niin, että aineisto jaoteltaisiin alkuperittäin ja 
vuorokaudenajoittain. Näistä käyristä saatuja estimaatteja ei käytetty vuorokaudenaikojen 
testaukseen, vaan testaukset tehtiin estimaateille, jotka saatiin sovittamalla malli jokaiselle 




Kolarin CG:n alkuperien aamu- ja iltapäivien nettofotosynteesiparametrien (Amax, q(Φ) ja Φ) 
erojen testaamiseen käytetyn LME-mallin oleellisten osien R-koodi. Jokaiselle 3 parametrille 






malli1 = lme(fixed = Parametri ~ Vuorokaudenaika*Alkuperä, random = ~ 1 
|Genotyyppi, method = "REML", weights=varPower()) 
#(varianssifunktiota ei käytetty kaikille parametreille) 
 
#Tyypin I SS (sequential) testaus: 
anova(malli1) 
 
#Parametrien estimoidut keskiarvot: 
uusi <- expand.grid(Alkuperä = c("67°KI", "60°LO"), Vuorokaudenaika = 
c("Aamu", "Ilta")) 
pm <- predict(malli1, uusi, level = 0) 





Data1$AlkuperäVuorokaudenaika <- interaction(Data1$Alkuperä, 
Data1$Vuorokaudenaika) 
malli2 = lme(fixed = Amax ~ AlkuperäVuorokaudenaika, random = ~ 1 





Kolarin CG:n alkuperien aamu- ja iltapäivien nettofotosynteesiparametrien (Amax, q(Φ) ja Φ) 
erojen tarkasteluun käytetyn LME-mallin oletuskontrastien mukaiset kiinteiden vaikutusten 
estimaatit (β), keskivirheet, nimittäjän vapausasteet (df), kaksisuuntaisten t-testien 
testisuureet, niiden p-arvot ja satunnaisvaikutusten residuaalitermi (ε). T-testien 
nollahypoteesina on, että estimaatti on 0. 
 
Valosaturoitunut nettofotosynteesi (Amax, µmol CO2 m
-2 s-1): 
  β Keskivirhe 
df, nimit-
täjä t-arvo p-arvo 
(vakiotermi) 15.30 1.20 20 12.75 <.0001 
VuorokaudenaikaIlta 0.21 0.95 20 0.22 0.8280 
Alkuperä60°LO -2.31 1.78 3 -1.30 0.2859 
VuorokaudenaikaIlta:Alkuperä60°LO -1.15 1.24 20 -0.92 0.3684 
 
ε (keskihajonta) = 0.0023 
 
Kvanttisaanto q(Φ) (µmol CO2 µmol-1 fotoneita): 
  β Keskivirhe 
df, nimit-
täjä t-arvo p-arvo 
(vakiotermi) 0.053352 0.0024350 20 21.91 <.0001 
VuorokaudenaikaIlta -0.002338 0.0034437 20 -0.68 0.5050 
Alkuperä60°LO -0.003176 0.0040746 3 -0.78 0.4925 
VuorokaudenaikaIlta:Alkuperä60°LO 0.005777 0.0059894 20 0.96 0.3463 
 
ε (keskihajonta) = 0.0073 
 
Valokompensaatiopiste (Φ) (μmol fotoneita m-2 s-1): 
  β Keskivirhe 
df, nimit-
täjä t-arvo p-arvo 
(vakiotermi) 15.97 2.36 20 6.76 <.0001 
VuorokaudenaikaIlta 3.04 3.08 20 0.99 0.3357 
Alkuperä60°LO 1.06  3.79 3 0.28 0.7986 
VuorokaudenaikaIlta:Alkuperä60°LO 8.31  4.71 20 1.77 0.0928 
 
















#Lattice-paketin tekijä on Deepayan (2008). 
 
#Mallin määrittely: 
malli1 = lme(fixed = Konduktanssi ~ Kenttaalkup, random = ~ 1 |Genotyyppi, 
method = "REML", data=Data1) 
 




uusi <-  expand.grid(Kenttaalkup = c("Botania, Ki", "Botania, Lo", "Kolari, 
Ki", "Kolari, Lo")) 
uusi 
pm <- predict(malli1, uusi, level = 0) 






Ilmarakokonduktanssille (gs) valotasolta PPFDi = 1800 µmol m
-2 s-1 tehdyn LME-mallin 
oletuskontrastien mukaiset kiinteiden vaikutusten estimaatit (β), keskivirheet, nimittäjän 
vapausasteet (df), kaksisuuntaisten t-testien testisuureet, niiden p-arvot ja 
satunnaisvaikutusten residuaalitermi (ε). T-testien nollahypoteesina on, että estimaatti on 0. 
 
  β Keskivirhe df, nimittäjä t-arvo p-arvo 
(vakiotermi) 0.29936 0.030383 47 9.85 0.0000 
Joensuu CG Loppi 0.02409 0.043782 8 0.55 0.5971 
Kolari CG Kittilä 0.00898 0.043100 8 0.21 0.8402 
Kolari CG Loppi 0.02463 0.039004 8 0.63 0.5453 
 



















#Lattice-paketin tekijä on Deepayan (2008). 
 
#Mallin määrittely: 
malli1 = lme(fixed = WUE ~ Kenttaalkup, random = ~ 1 |Genotyyppi, method = 
"REML", data=Data1) 
 




uusi <-  expand.grid(Kenttaalkup = c("Botania, Ki", "Botania, Lo", "Kolari, 
Ki", "Kolari, Lo")) 
uusi 
pm <- predict(malli1, uusi, level = 0) 






Intrinsiselle vedenkäytön tehokkuudelle (WUE, valosaturoitunut nettofotosynteesi (Amax) / 
ilmarakokonduktanssi (gs), µmol CO2 m
-2 s-1 / mol H2O m
-2 s-1) valotasolta PPFDi = 1800 
µmol m-2 s-1 tehdyn LME-mallin oletuskontrastien mukaiset kiinteiden vaikutusten estimaatit 
(β), keskivirheet, nimittäjän vapausasteet (df), kaksisuuntaisten t-testien testisuureet, niiden p-
arvot ja satunnaisvaikutusten residuaalitermi (ε). T-testien nollahypoteesina on, että estimaatti 
on 0. 
 
  β Keskivirhe df, nimittäjä t-arvo p-arvo 
(vakiotermi) 55.91 3.68 47 15.21 0.0000 
Joensuu CG Loppi -1.32 5.28 8 -0.25 0.8090 
Kolari CG Kittilä -6.83 5.23 8 -1.30 0.2284 
Kolari CG Loppi -6.35 4.78 8 -1.33 0.2207 
 


















#Lattice-paketin tekijä on Deepayan (2008). 
 
#Mallin määrittely: 
malli1 = lme(fixed = Chl ~ Kenttä*Alkuperä, random = ~ 1 |Genotyyppi, 
method = "REML", data=Data1) 
 




uusi <-  expand.grid(Alkuperä = c("67°KI", "60°LO"), Kenttä = c("Joensuu 
CG", "Kolari CG")) 
uusi 
pm <- predict(malli1, uusi, level = 0) 
cbind(uusi, pred.mean = pm) 
 
#Parivertailut: 
malli2 = lme(fixed = Chl ~ AlkuperäKenttä, random = ~ 1 |Genotyyppi, method 




Klorofylli-indekseille (CCI, % T 931nm / % T 653nm) tehdyn LME-mallin oletuskontrastien 
mukaiset kiinteiden vaikutusten estimaatit (β), keskivirheet, nimittäjän vapausasteet (df), 
kaksisuuntaisten t-testien testisuureet, niiden p-arvot ja satunnaisvaikutusten residuaalitermi 
(ε). T-testien nollahypoteesina on, että estimaatti on 0. 
 
  β Keskivirhe df, nimittäjä t-arvo p-arvo 
(vakiotermi) 14.75 1.18 39 12.46 <.0001 
KenttäKolari CG -0.79 1.03 39 -0.77 0.4486 
Alkuperä67°KI 2.65 1.68 4 1.58 0.1894 
KenttäKolari CG:Alkuperä67°KI 1.57 1.47 39 1.07 0.2922 
 









Valosaturaatiokohdan (PPFDi = 1800 µmol m-2 s-1) nettofotosynteesin LME-mallin liitteet 
 
Valosaturaatiokohdan tilastollinen testaus. 
Tämä oli toinen vertailun vuoksi tehdyistä nettofotosynteesin testaustavoista. Joistain 
yksilöistä valosaturaatiokohdan mittauksia oli useampia, jolloin näistä otettiin keskiarvot 
ennen analyysiä. Osaa mittauksista ei voitu käyttää, koska ne olivat epäiltyjä vieraita arvoja. 
Valosaturaatiokohdan nettofotosynteesiä vertailtiin kentittäin eri alkuperien välillä 
lineaarisella sekavaikutusmallilla (linear mixed effects model, LME) R-ohjelmiston nlme-
paketin (Pinheiro ym. 2014) avulla. Konvergenssiongelmien takia aineistosta ei voitu testata 
erikseen eri CG – koekenttiä, alkuperiä ja näiden interaktiota, vaan aineisto ryhmiteltiin 
kahteen faktoriin kuten NLME-mallissa (alkuperät (kentittäin) ja genotyypit) (kts. liitteestä 11 
koodi, jossa esitettynä aineiston rakenne). Mallissa kiinteänä vaikutuksena oli alkuperät 
(kentittäin) ja satunnaisvaikutuksena genotyypit. Residuaalien homoskedastisuutta ja 
satunnaisvaikutusten ja residuaalien normaalisuutta tarkasteltiin visuaalisesti. 
Jakaumaoletuksista ei havaittu huomattavia poikkeamia. Omnibus–testaus eroista alkuperien 
(kentittäin) välillä tehtiin nlme-paketin anova() – funktion kaksisuuntaisella ehdollisella 
Waldin F-testillä (Pinheiro & Bates 2000) käyttäen peräkkäistä testausta (ns. ”tyypin I 
neliösummia”). Parivertailut alkuperien (kentittäin) välisistä eroista tehtiin kaksisuuntaisilla 
asymptoottisilla z-testeillä multcomp-paketin glht() – funktion avulla Tukey-kontrasteilla 














##'data.frame':   59 obs. of  12 variables: 
##$ Genotyyppi     : Factor w/ 12 levels "BotK1","BotK11",..: 
##1 1 1 1 7 7 7 7 7 7 ... 
##$ Kenttaalkup    : Factor w/ 4 levels "Botania, Ki",..: 1 1 1 1 3 3 3 3 3 
##3 ... 
##$ Foto           : num  17.9 15.6 11.4 16.2 14.8 ... 
##$ Cond           : num  0.45 0.31 0.266 0.258 0.296 ... 
##$ PAR            : int  1800 1800 1800 1800 1800 1800 1800 1800 1800 1800 
##... 




malli1 = lme(fixed = Foto ~ Kenttaalkup, random = ~ 1 |Genotyyppi, method = 
"REML", data=Data1) 
 




uusi <-  expand.grid(Kenttaalkup = c("Botania, Ki", "Botania, Lo", "Kolari, 
Ki", "Kolari, Lo")) 
pm <- predict(malli1, uusi, level = 0) 









Valosaturaatiokohdan testauksen tulokset. 
Valosaturoitunut nettofotosynteesi (Amax) oli korkeampaa Kolarin CG:n pohjoisella 
alkuperällä (67°KI) verrattuna Kolarin CG:n eteläiseen alkuperään (60°LO). Tulokset on alla 




Molempien CG – koekenttien alkuperien valosaturoituneen nettofotosynteesin (Amax, µmol 
CO2 m
-2 s-1) havainnot ja niiden hajauma, valotasolta PPFDi = 1800 µmol m-2 s-1. 67°KI = 
Kittilän alkuperä, 60°LO = Lopen alkuperä. Havaintojen määrä per ryhmä n = 12–21. LME-
mallin estimaatit valosaturoituneelle nettofotosynteesille (µmol CO2 m
-2 s-1): Joensuu CG, 
67°KI = 16.84, Joensuu CG, 60°LO = 15.34, Kolari CG, 67°KI = 15.40, Kolari CG, 60°LO = 
13.58. Ryhmien keskiarvojen ANOVA: (F(3,8) = 3.28, p = 0.0797). Ei-merkitsevä ANOVA 




Valosaturaatiokohdan (PPFDi = 1800 µmol m-2 s-1) nettofotosynteesin LME-mallin 
oletuskontrastien mukaiset kiinteiden vaikutusten estimaatit (β), keskivirheet, nimittäjän 
vapausasteet (df), kaksisuuntaisten t-testien testisuureet, niiden p-arvot ja 
satunnaisvaikutusten residuaalitermi (ε). T-testien nollahypoteesina on, että estimaatti on 0. 
Amax = valosaturoitunut nettofotosynteesi (µmol CO2 m
-2 s-1). 
 
  β Keskivirhe df, nimittäjä t-arvo p-arvo 
(vakiotermi) 16.84 0.74 47 22.65 <.0001 
Amax Joensuu CG Loppi -1.50 1.04 8 -1.45 0.1849 
Amax Kolari CG Kittilä -1.45 0.96 8 -1.50 0.1720 
Amax Kolari CG Loppi -3.27 1.05 8 -3.12 0.0141 
 




Parivertailutaulukko valosaturaatiokohdan valotason (PPFDi = 1800 µmol m-2 s-1) 
nettofotosynteesin (Amax) mallille. Parametriestimaatit / erotus vertailtavaan estimaattiin (β), 
kaksisuuntaiset asymptoottiset z-testisuureet ja niiden monivertailua varten korjatut p-arvot. 
 
    β  z-arvo p-arvo 
Joensuu CG Kittilä   16.84     
 
vs. Joensuu CG Loppi -1.50 -1.451 0.46683 
 
vs. Kolari CG Kittilä -1.45 -1.500 0.43668 
 
vs. Kolari CG Loppi -3.27 -3.124 0.00932 
Joensuu CG Loppi   15.34     
 
vs. Kolari CG Kittilä 0.06 0.061 0.99992 
 
vs. Kolari CG Loppi -1.76 -1.710 0.31786 
Kolari CG Kittilä   15.40     
 









GraphPad Prism-ohjelmiston käyränsovituksen ja sen LME-mallien liitteet 
 
 
Nettofotosynteesin valovastemalli molemmille alkuperille molemmilla CG – koekentillä. 
Malli: kts. kaava 1 (Marino ym. 2010). Kuvaajassa pisteet esittävät alkuperäisiä (havaittuja) 
arvoja ja viivat ovat mallilla laskettuja ennusteita. 67°KI = Kittilän alkuperä, 60°LO = Lopen 
alkuperä. Kittilän alkuperät ovat esitettyinä sinisemmillä väreillä, Lopen alkuperät 
punaisemmilla. Havaintojen määrä per ryhmä n = 185 – 352. Kuvan tarkoitus on ainoastaan 
havainnoillistaa käyriä, jotka saataisiin tekemällä regressiot yhteisesti kaikille havainnoille 
niin, että aineisto jaoteltaisiin alkuperittäin. Näistä käyristä saatuja estimaatteja ei käytetty 







Käyränsovituksen tilastollinen testaus. 
Tämä oli toinen vertailun vuoksi tehdyistä nettofotosynteesin testaustavoista. Muunneltu 
Mitscherlich-yhtälö sovitettiin nettofotosynteesiaineistoon jokaiselle yksilölle erikseen 
GraphPad Prism-ohjelmistolla. GraphPad Prism käyttää epälineaarisen regression iteraatioissa 
Levenberg-Marquardt – menetelmää pienimpien neliösummien etsimiseen. Mallia 
sovitettaessa käytettiin estimoitaville parametreille aina seuraavia iteraatioiden lähtöarvoja: 
Amax = 15.0 µmol CO2 m
-2 s-1, q(Φ) = 0.0054 µmol CO2 µmol-1 fotoneita ja Φ = 20.0 µmol 
fotoneita m-2 s-1, joiden avulla mallin konvergenssi saavutettiin nopeasti. Nämä arvot olivat 
samat kuin NLME-mallissa käytetyt, eikä parametrien estimointia rajoitettu millään tavalla. 
Mallin sovituksesta saatiin yhtälön eri parametreille ns. ”best-fit” – estimaatit, joiden avulla 
tarkasteltiin parametriestimaatteja molempien CG – koekenttien alkuperien suhteen. Toisin 
kuin NLME-mallilla, tässä käyränsovituksessa kvanttisaanto ja valokompensaatiopiste 
vaihtelivat ryhmittäin, eli saivat omat arvonsa jokaisella ryhmällä. Testaus tehtiin LME – 
malleina (nlme–paketti), joissa kiinteinä vaikutuksina olivat koekenttä, alkuperä ja niiden 
interaktio ja satunnaisvaikutuksena genotyyppi. Mallit tehtiin REML-estimoinnilla. 
Residuaalien homoskedastisuutta, autokorrelaatiota ja satunnaisvaikutusten ja residuaalien 
normaalisuutta tarkasteltiin visuaalisesti. Kaikkien mallien residuaaleissa havaittiin lievää 
heteroskedastisuutta, joka parametrin q(Φ) mallin kohdalla korjaantui varianssifunktiolla, 
mutta jota ei onnistuttu parametrin Amax mallin kohdalla korjaamaan varianssifunktiolla tai 
transformaatiolla. Molempiin näistä malleista sisällytettiin varPower() – varianssifunktio, 
mutta parametrin Φ malliin ei sisällytetty mitään varianssifunktiota, koska heteroskedastisuus 
ei parantunut. Lisäksi parametrin q(Φ) mallin satunnaisvaikutuksissa havaittiin lievä 
poikkeama normaalisuudesta ja parametrin Φ autokorrelaatiokuvaaja oli hieman huono, mutta 
näille ei voitu tehdä mitään. Muissa jakaumaoletuksissa ei havaittu poikkeamia. 
Hypoteesintestaus tehtiin nlme-paketin anova() – funktion ehdollisilla Waldin F-testeillä ja 
käyttäen peräkkäistä testausta (ns. ”tyypin I neliösummia”). Parivertailut tehtiin 
kaksisuuntaisilla asymptoottisilla z-testeillä multcomp-paketin glht() – funktion avulla 







Käyränsovituksesta saaduille estimaateille tehdyn LME-mallin nettofotosynteesiparametrien 








##'data.frame':   35 obs. of  9 variables: 
## $ Kenttä         : Factor w/ 2 levels "Joensuu CG","Kolari CG": 2 2 2 2 
## 2 2 2 2 2 2 ... 
## $ Yksilö         : int  3043 3043 3046 3046 3053 3053 3085 3085 3104   
## 3104 ... 
## $ Genotyyppi     : Factor w/ 6 levels "K1","K11","K15",..: 1 1 2 2 3 3 1 
## 1 3 3 ... 
## $ Alkuperä       : Factor w/ 2 levels "60°LO","67°KI": 2 2 2 2 2 2 2 2 2 
## 2 ... 
## $ Päivämäärä     : Factor w/ 6 levels "13.6.2012","3.7.2012",..: 4 3 4 3 
## 4 3 6 5 6 5 ... 
## $ Vuorokaudenaika: Factor w/ 2 levels "aamu","ilta": 1 2 1 2 1 2 1 2 1 2 
## ... 
## $ Amax           : num  14.6 13.4 14.1 16.3 14.4 ... 
## $ Aqe            : num  0.052 0.0459 0.057 0.0424 0.0549 ... 
## $ LCP            : num  21.2 15.2 20.1 15.2 24.4 ... 
 
#Mallin määrittely: 
malli1 = lme(fixed = Parametri ~ Kenttä*Alkuperä, random = ~ 1 |Genotyyppi, 
method = "REML", data=Data1, weights=varPower()) 
 




uusi <-  expand.grid(Alkuperä = c("67°KI", "60°LO"), Kenttä = c("Joensuu 
CG", "Kolari CG")) 
uusi 
pm <- predict(malli1, uusi, level = 0) 
cbind(uusi, pred.mean = pm) 
 
#Parivertailut: 
Data1$AlkuperäKenttä <- interaction(Data1$Alkuperä, Data1$Kenttä) 
malli2 = lme(fixed = Parametri ~ AlkuperäKenttä, random = ~ 1 |Genotyyppi, 







Käyränsovituksen testauksen tulokset. 
Valosaturoituneen nettofotosynteesin (Amax) suhteen kentät tai alkuperät eivät poikenneet 




Valosaturoituneen nettofotosynteesin (Amax) estimaatit ja niiden hajauma, estimaatit saatu 
GraphPad Prism – ohjelmiston regressioista. 67°KI = Kittilän alkuperä, 60°LO = Lopen 
alkuperä. Havaintojen määrä per ryhmä n = 4 – 18. LME-mallin estimaatit valosaturoituneelle 
nettofotosynteesille (µmol CO2 m
-2 s-1): Joensuu CG, 67°KI = 15.88, Joensuu CG, 60°LO = 




Kvanttisaannon (q(Φ)) suhteen kentät poikkesivat toisistaan, mutta alkuperät eivät. Alla 




Kvanttisaannon (q(Φ)) estimaatit ja niiden hajauma, estimaatit saatu GraphPad Prism – 
ohjelmiston regressioista. 67°KI = Kittilän alkuperä, 60°LO = Lopen alkuperä. Havaintojen 
määrä per ryhmä n = 4 – 18. LME-mallin estimaatit kvanttisaannolle (µmol CO2 µmol-1 
fotoneita): Joensuu CG, 67°KI = 0.052953, Joensuu CG, 60°LO = 0.061318, Kolari CG, 




Valokompensaatiopisteen (Φ) suhteen kentät tai alkuperät eivät poikenneet toisistaan. Alla 




Valokompensaatiopisteen (Φ) estimaatit ja niiden hajauma, estimaatit saatu GraphPad Prism – 
ohjelmiston regressioista. 67°KI = Kittilän alkuperä, 60°LO = Lopen alkuperä. Havaintojen 
määrä per ryhmä n = 4 – 18. LME-mallin estimaatit valokompensaatiopisteelle (μmol fotonei-
ta m-2 s-1): Joensuu CG, 67°KI = 21.71, Joensuu CG, 60°LO = 24.33, Kolari CG, 67°KI = 




GraphPad Prism – ohjelmistolla tehdystä käyränsovituksesta saatujen 
nettofotosynteesiparametrien (Amax, q(Φ) ja Φ) erojen tarkasteluun käytetyn LME-mallin 
oletuskontrastien mukaiset kiinteiden vaikutusten estimaatit (β), keskivirheet, nimittäjän 
vapausasteet (df), kaksisuuntaisten t-testien testisuureet, niiden p-arvot ja 
satunnaisvaikutusten residuaalitermi (ε). T-testien nollahypoteesina on, että estimaatti on 0. 
 
Valosaturoitunut nettofotosynteesi (Amax, µmol CO2 m
-2 s-1): 
  β Keskivirhe df, nimittäjä t-arvo p-arvo 
(vakiotermi) 15.43 1.45 27 10.63 <.0001 
KenttäKolari CG -3.22 1.41 27 -2.28 0.0305 
Alkuperä67°KI  0.45 2.05 4 0.22 0.8359 
KenttäKolari CG:Alkuperä67°KI 2.78 1.79 27 1.55 0.1332 
 
ε (keskihajonta) = 3.769802 
 
Kvanttisaanto q(Φ) (µmol CO2 µmol-1 fotoneita): 
  β Keskivirhe df, nimittäjä t-arvo p-arvo 
(vakiotermi) 0.061318 0.0017167 27 35.72 <.0001 
KenttäKolari CG -0.009613 0.0029400 27 -3.27 0.0029 
Alkuperä67°KI  -0.008365 0.0036582 4 -2.29 0.0842 
KenttäKolari CG:Alkuperä67°KI 0.008845 0.0046594 27 1.90 0.0684 
 
ε (keskihajonta) = 0.00000002041847 
 
Valokompensaatiopiste (Φ) (μmol fotoneita m-2 s-1): 
  β Keskivirhe df, nimittäjä t-arvo p-arvo 
(vakiotermi) 24.33 3.33 27 7.30 <.0001 
KenttäKolari CG -2.26 4.00 27 -0.56 0.5774 
Alkuperä67°KI  -2.62 4.71 4 -0.56 0.6075 
KenttäKolari CG:Alkuperä67°KI -1.96 5.44 27 -0.36 0.7217 
 





GraphPad Prism – ohjelmistolla tehdystä käyränsovituksesta saatujen nettofotosynteesipara-
metrien (Amax, q(Φ) ja Φ) erojen tarkasteluun käytetylle LME-mallille peräkkäisellä testauksel-
la (ns. ”tyypin I neliösummilla”) lasketut ANOVA-taulukot. Esitettyinä vapausasteet (df), eh-
dollisten kaksisuuntaisten F-testien testisuureet ja niiden p-arvot. Ainoa merkitsevä ero ha-
vaittiin kvanttisaannossa kenttien välillä (lihavoitu). 
 
Valosaturoitunut nettofotosynteesi (Amax, µmol CO2 m
-2 s-1): 
  df, osoittaja df, nimittäjä F-arvo p-arvo 
(vakiotermi) 1 27 330.98 <.0001 
Kenttä 1 27 2.40 0.1331 
Alkuperä 1 4 2.22 0.2107 
Kenttä:Alkuperä 1 27 2.40 0.1332 
 
Kvanttisaanto q(Φ) (µmol CO2 µmol-1 fotoneita): 
  df, osoittaja df, nimittäjä F-arvo p-arvo 
(vakiotermi) 1 27 3030.06 <.0001 
Kenttä 1 27 13.52 0.0010 
Alkuperä 1 4 1.65 0.2679 
Kenttä:Alkuperä 1 27 3.60 0.0684 
 
Valokompensaatiopiste (Φ) (μmol fotoneita m-2 s-1): 
  df, osoittaja df, nimittäjä F-arvo p-arvo 
(vakiotermi) 1 27 313.18 <.0001 
Kenttä 1 27 2.22 0.1474 
Alkuperä 1 4 3.02 0.1575 






GraphPad Prism – ohjelmistolla tehdystä käyränsovituksesta saatujen estimaattien erojen tar-
kasteluun käytetyn LME-mallin parivertailutaulukko nettofotosynteesiparametreille (Amax, 
q(Φ) ja Φ). Parametriestimaatit / erotus vertailtavaan estimaattiin (β), kaksisuuntaiset 
asymptoottiset z-testisuureet ja niiden monivertailua varten korjatut p-arvot. Merkitsevät p-
arvot on lihavoitu. 
 
Valosaturoitunut nettofotosynteesi (Amax, µmol CO2 m
-2 s-1): 
    β  z-arvo p-arvo 
Joensuu CG Kittilä   15.88      
 
vs. Joensuu CG Loppi -0.45 -0.22 0.9959 
 
vs. Kolari CG Kittilä -0.44 -0.40 0.9765 
 
vs. Kolari CG Loppi -3.68 -1.90 0.2137 
Joensuu CG Loppi   15.43      
 
vs. Kolari CG Kittilä 0.01 0.01 1.0000 
 
vs. Kolari CG Loppi -3.22 -2.28 0.0936 
Kolari CG Kittilä   15.44      
 
vs. Kolari CG Loppi -3.23 -1.90 0.2129 
 
 
Kvanttisaanto q(Φ) (µmol CO2 µmol-1 fotoneita): 
    β  z-arvo p-arvo 
Joensuu CG Kittilä   15.88169      
 
vs. Joensuu CG Loppi 0.008365 2.29 0.0973 
 
vs. Kolari CG Kittilä -0.000769 -0.21  0.9965 
 
vs. Kolari CG Loppi -0.001248 -0.31  0.9893 
Joensuu CG Loppi   15.42880      
 




vs. Kolari CG Loppi -0.009613 -3.27 0.0057 
Kolari CG Kittilä   15.43789      
 
vs. Kolari CG Loppi -0.000479 -0.17  0.9983 
 
 
Valokompensaatiopiste (Φ) (μmol fotoneita m-2 s-1): 
    β  z-arvo p-arvo 
Joensuu CG Kittilä   21.71      
 
vs. Joensuu CG Loppi 2.62 0.52 0.951 
 
vs. Kolari CG Kittilä -4.22 -1.12 0.668 
 
vs. Kolari CG Loppi 0.36 0.09 1.000 
Joensuu CG Loppi   24.33      
 
vs. Kolari CG Kittilä -6.84 -1.74 0.290 
 
vs. Kolari CG Loppi -2.26 -0.53 0.951 
Kolari CG Kittilä   17.49      
 
vs. Kolari CG Loppi 4.58 1.68 0.336 













cor(Chl, Foto, method="spearman") 
#Selitysaste: 
cor(Chl, Foto)^2 










Tutkielmassa kokeiltiin Box-Cox – muunnosta ilmarakokonduktanssin (gs) sekamallin yhtey-




                            (kaava 2, Box & Cox 1964) 
 
 , jossa 
 λ = transformaatioparametri 
 yi = alkuperäinen riippuvan muuttujan havaintoarvo 
 loge = luonnollinen logaritmi 
 
Box Cox – muunnoksella etsitään alkuperäiselle aineistolle täsmällinen potenssiinkorotus λ, 
jolla aineiston jakauma lähestyy parhaiten normaalisuutta. Box Cox – muunnoksella voidaan 
kuitenkin parantaa vain jakauman vinoutta (skew), ei huipukkuutta (kurtosis). 
 
----------------------------------------------------------------------------------------------------------------- 
----------------------------------------------------------------------------------------------------------------- 
 
